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“Therne o no brauct of detective sccence
as the ant of tracing footeteps”

(Sen Anttar Conan Dogyle, "+ study cn scartler”, 15857)

wanl to

T's abay, ¢ you weed to.

Yowu can nun but you can wever lide

From the shadaw that's creepin' wp beside you
(Whatever you da)

DU be taa stepo betiind you

(Wherever you go)

And TU be there to nemind you

That it only takes a minate of yowr preciows time
To turn arnound, TU be tuwa stepo betiind”

(Dse Ettioz, 1993)

“Take only memornies, leave nothing but footprints."
(Hnonymouns)



Agradecimientos

A mi tutor Daniel Perea, quien ha sido mi guia por los complejos caminos de la
Paleontologia. Agradezco su apoyo y colaboracién durante las etapas de
tareas de campo, procesamiento de datos y elaboracion de la tesis. No sélo me
contagié la pasion por la Paleontologia de Vertebrados sino que me ha
brindado su amistad y su apoyo a lo largo de los afios. Este trabajo no hubiera
sido posible sin su guia.

Agradezco a otro colega y gran amigo, Matias Soto, por su apoyo en tareas de
campo y por las interminables discusiones acerca de la fauna del antiguo
Tacuaremb6. Pese a su juventud, ha sido mi referente en el tema de los

dinosaurios.

A mis colegas, amigas y compaferas de box, Andrea Corona y Fernanda
Cabrera, siempre dispuestas a ayudarme a resolver dudas y quienes tuvieron
el infortunio de convivir conmigo durante todo este proceso. Gracias por la
ayuda prestada en actividades de campo, por sus comentarios y sugerencias
que enriquecieron este trabajo y por su amistad.

A toda la “paleobarra” de amigos y jévenes paleontélogos, les agradezco el
apoyo brindado en tareas de campo (y la voluntad de calcinarse o congelarse
de acuerdo al capricho del tiempo). Agradezco a Pablo Torifio y a Andrés
(Checho) Batista por el apoyo entusiasta en tareas de campo y por el préstamo
de bibliografia. A Guillermo Roland por su participacion en tareas de campo y
por su ayuda invaluable en el procesamiento de muestras sedimentoldgicas
(acompanada de una paciencia infinita). A Ximena M. Blanco y Felipe
Montenegro por comentarios y sugerencias sumamente utiles. A todos ellos,
gracias por todo el apoyo y la amistad brindada. Espero que sepan que es

reciproco.

A Mariano Verde, Sebastian Apesteguia, Alejandra Pascale y Leda Sanchez-
Bettucci por el préstamo y/o sugerencia de bibliografia. Al personal de



Referencia de Biblioteca, por facilitarme material bibliografico en forma rapida y

eficiente.

Agradezco a Lucia Samaniego y Gustavo Lecuona por su participacion en
tareas de campo.

Agradezco a los miembros del tribunal por sus sugerencias y comentarios, los
cuales contribuyeron a mejorar este trabajo. También quiero agradecer a
Martin Ubilla por su participacién en tareas de campo y por sugerencia de
bibliografia, a Sergio Martinez por préstamo de bibliografia (y por decirme que
fuera de los reptiles hay un mundo) y a Gerardo Veroslavsky por el préstamo
de bibliografia y por haber despertado mi interés en la Geologia a través de la
Estratigrafia.

Este trabajo fue posible gracias al apoyo financiero de la ANIl (Agencia
Nacional de Investigacion e Innovacion) a través de una Beca de Maestria y del
Proyecto Fondo Clemente Estable 2009 2843 “Icnitas de vertebrados fésiles del
Uruguay: hacia una reconstruccion de las paleocomunidades del antiguo

desierto de Botucatu (Jurasico Superior — Cretacico Inferior)”.

A todos mis colegas paleontélogos y gedlogos del Instituto de Ciencias
Geologicas de la Facultad de Ciencias, quienes con su ejemplo motivan a
quienes recién comenzamos nuestra actividad a esforzarnos por ser mejores
docentes y mejores investigadores. Quiero agradecer especialmente a aquellos
quienes, como docentes, dejaron una impresién tan profunda que me llevé a
dedicarme a la actividad de investigacion y docencia en geociencias.
Agradezco particularmente a César Goso ya que a partir del curso de
Sedimentologia fue que se inicié mi entusiasmo por la Geologia.

Agradezco especialmente a la gente del Departamento de Tacuarembéd por su
cordialidad, su disposicién a recibirnos y por el apoyo brindado en tareas de
campo y de proteccion del patrimonio paleontoldgico: vecinos de la localidad
Cuchilla del Ombu, Ing. Guillermo Reyes (Direccidén de Vialidad-MTOP) y Jorge
Da Silva (Museo de Geociencias de Tacuarembd).



Agradezco particularmente a mi familia (directa e indirecta), por el apoyo y
carifio incondicional a lo largo de mi vida. A Andri, Coque, Leo, Juli, Fran, Ale y
Do por hacerme sentir parte de su familia. A mi hermana y amiga, Ana, con
quien he compartido todos los momentos importantes de mi vida. A mis padres,
Arinda y Wilson, quienes son mi ejemplo a seguir en todos los aspectos de la
vida. Gracias a ellos llegué a este punto; todo lo que logre de ahora en
adelante también sera gracias a ellos. A Coco, por todo el amor (y la paciencia)
en estos anos. Mi familia es el empuje detras de todas las cosas que emprendo
y, en palabras que no son mias, todos nosotros juntos somos la mejor parte de

mi.



indice

NICE ...t 1
Indice de de figuras y lamiNas ...........uueiiiiie et e e e e e e ee s 2
RESUMEN .. 3
F o o3 1 =T PP ETP TP 5
Capitulo 1: IntroducCion Y ANTECEAENTES......cciii it 7
P I 11 o [0 To o7 o) o PP ETU TR 7
1.2 Antecedentes Geoldgicos y PaleontolOgiCOS .........coviiiiiiiiiiiiiiiieeeeiieieee e 10
1.2.1 Contexto GeoldgiCo ReGIONAL.......ccciii it 10
1.2.2 Contexto GeOolOGICO LOCAL ........uuuiiiiieiiieie et 12
1.2.3 Correlaciones GEOIOGICAS -.....uuuureriiieeeiiiiiiiiee e e e ettt e e e e e e s e e e e e e s rnbereeeaaaens 17
1.2.4 Paleontologia de la Formacion Tacuarembo ..........ccuuveeeiiiiiiiiiiiiieeeeeeeeiieeee e 21
Capitulo 2: Justificacion de la investigacion y Objetivos.........oocuuuveeiiiiiiii e 25
2.1 JUSHIFICACION ...ttt e e e e e e e e e e e e e s st eeeaaaaas 25
P2 @ o)< (1Yo L T PP PRI 26
(OF-To 11 (U] [oJC T -\ (o] g o 14| - VAU PP TP 27
3.1 Tafonomia de huellas fOSIIES..........uueiiiiiie e 27
3.2 Influencia de los factores de preservacion ... 31
Capitulo 4: Icnotaxonomia de huellas de diNOSAUIOS ...........uvuvrvriuriririiieiiiireiieeeereeeeererreer. 36
o O 1= T 1o - To [ PP PRSPPI 36
V232 (o lo1 ¢ M {o g IS T= 1N o] o ol £ W PP PPT PSPPI 38
V2l (o To1 ¢ M do a N N g T=Tq o] oo o b= RN PP PRSPPI 40
4.4 1cnotaxdn OrNithOPOTA ... ..eeiii ettt e e e e e e eeeaa e s 41
(OF-To 11 (U] [o TR T 1V =1 (oo o] oo - W PP TR T PUPPPPPI 43
5.1 Parametros morfomeétricos empleados ...........couiiiiiiiiiiiiiie e 43
5.1.1 Pardmetros de hUEIIAS .......coooii it 43
5.1.2 Pardmetros A€ PISTAS ......uueeiiiiiiiiiiiiie ettt e e 46
5.2 Estimacion de tamarnio corporal, velocidad y modo de desplazamiento............cccccoee.e. 59
5.2.1 Pardmetro h: Altura de 12 Cadera.........cuuiiiiiiiiiiiiei e 59
5.2.2 Estimacién de velocidad y modo de desplazamiento...........ccccoeeiiiiiiiiiiiiiiniiiineen, 60
5.8 Metodologia aplicada €N CaMPO.......ciiiiiiiiiiiiii ettt e e e e e e e 62
5.3.1 Localidades fosiliferas eStudiadas..........coouiiuiiieiiiiiiiiiiiiieeecee e 62
5.3.2 Levantamiento de datoS.........cooiiuiiiiiiiiiee et 62
Capitulo 6: DesCripCion Y reSUAAOS ........uuiiiiiiiee ettt aee e e e e 69
6.1 Descripcion de huellas @iSIadas ...........ooouiiiiiiiiiii e 69
6.1.1 Huella tridactila aislada: Huella C ... 69
6.1.2 Huella tridactila aislada: Huella D ........cooooiiiiiiiiiee e 71
6.1.3 Huellas tridactilas: Eq Y Eo..uuuuuuviiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeiieeeenenereenessreenreeennsnnenennnnnes 73
6.2 DESCIIPCION A8 PISTAS ..vveeiiiiiiiiiiitiii e ettt e e e e e e e e e e e e e e e s s nnbraeeeaaaeeaaaans 78
2 T 1= - U PP 78
2 1= - U = PP 84

6.3 Estimaciones de tamano corporal para los productores de huellas de la Formacién
LI (o0 F=T =T 41 oo T PP PRI 89
6.4 Estimacion de velocidad y modo de desplazamiento ............cooieiiiiiiiieiiniiiiiieeeeeeeeee 91
6.5 Andlisis comparativo con materiales de 1a region.............cceiiiiiiiiiiiiie e 92
Capitulo 7: DIiSCUSION Y CONCIUSIONES ........uiiiiiiiaeiiiiiiitiee ettt e e e e e e e s neeaeeeaaaens 97
= o] [ToTe =11 - VPP EPTT U UPUUPPRRRPRN 107
AANIEXOS .ttt ettt e e e 127
6= g 11 = T 127
LI 0] = T PP PPPPPPPP 130
O 1[I ] (o o [l o =TT 1= { (o 1= TP PUT U UUOTUPPPRPPR 136
CAICUIO el PArAMELIO M.ttt a e a e e 136
Célculo de S/h para determinar modo de desplazamiento............cccceeeiiiiiiiiiiienieeeene 137
Caélculo de velotidad V (IM/S) .....ueeiiiie ettt a e a e e e 137

Icnofésiles de la Formacion Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano) de Uruguay
1



indice de de figuras y laminas

Figura 1.1: Mapa geolégico simplificado de la Cuenca Parand................cocooiiiiiniiinnnn. 11
Figura 1.2: Columna estratigrafica de la Cuenca Norte (Uruguay) .........cccoveviiiiiniinininnnn. 13
Figura 1.3: Mapa geoldgico simplificado de Uruguay............cocoveiiiiiiiiiiiiiiiiiineeeee, 14
Figura 1.4: Columna estratigrafica generalizada de la Formacién Tacuarembé.................... 17
Figura 1.5: Mapa geoldgico simplificado N de Uruguay y RGS, Brasil..............coocoeiiiinnn. 20
Figura 1.6: Valvas de T. CAOISIi «...uuueuiniiiit i e 21
Figura 1.7: Placa dentaria del pez pulmonado C. afficanus.............cooeiiiiiiiiiiiiiinnininnn. 22
Figura 1.8: Fosiles de la Formacion Tacuarembd. ... 23
Figura 3.1: Etapas que llevan a la formacion de icnitas ...........coocoiiiiiiiiiiiiiiinieee 28
Figura 3.2: Huellas fosiles de dinosaurios terépodos, a: molde; b: calco natural ................. 29
Figura 3.3: Formacion de subhuellas. ..o, 29
Figura 3.4: Formacion de huellas transmitidas...........coouieiiiiiiiii e 30
Figura 3.5: Esquema de relaciones entre huella verdadera, calco natural y subhuella.......... 32
Figura 3.6: Esquema de huellas, desde las mas superficiales a mas profundas............... 33
Figura 3.7: Preservacién de huellas en funcién del agua en sedimentos........................ 33
Figura 3.8: Vista en seccidn de una iCNita..........c.oeiiuiiiiiii e 34
Figura 3.9: Dimensiones reales y aparentes segun la consolidaciéon del sustrato ............... 35
Figura 4.1: Principales grupos de dinosaurios y tipos de huellas asociadas........................ 37
Figura 4.2: Esquemas de icnitas de saurépodos con muy buen estado de preservacion ...... 39
Figura 4.3: Ejemplo de icnitas con la distintiva morfologia saurépoda..............coceeeiiiinnnnnn 39
Figura 4.4: Morfologia tipica de las icnitas de terépodos ..........cooveiiiiiiiiiiiiiiieee, 40
Figura 4.5: Morfologia tipica de las icnitas ornitdpodas..........ccocoviiiiiiiiiiie, 42
Figura 5.1: Forma en la que se toman las medidas sobre una icnita..............c.ccocceeenee. 45
Figura 5.2: Parametros de una pista fOSil...........ooiiiiiii 49
Figura 5.3: Ejemplos de pistas de tipo “wide”, “medium” y “narrow-gauge..............ccccevuenne. 51
Figura 5.4: Determinacién del parametro PTR.........oooiiiiiiii e 54
Figura 5.5: Disefio de pistas a: ornitépodo tipo Iguanodon b: terépodo carnivoro................. 58
Figura 5.6: Mapa mostrando la localizacién de la localidad Cuchilla del Ombd.................. 62
Figura 5.7: Imagen satelital mostrando la ubicacién de las dos localidades fosiliferas........... 63
Figura 5.8: Afloramiento CDO | a:ldmina delgada, b: Vista general.............c.ccoooiiiiiinnnnn. 65
Figura 5.9: Vista general del afloramiento CDO Il............coooiiiiiiiii e 66
Figura 6.1: Fotografiade lahuella C...........ooiii e 70
Figura 6.2: Dibujo interpretativo en base a un calco realizado de la huella C..................... 70
Figura 6.3: Fotografiade la huella D...........ooiiiii e 72
Figura 6.4: Dibujo interpretativo realizado en base a un calco de la huella D..................... 72
Figura 6.5: Fotografiade las huellas ET1y E2........cooiiiiiiiii e 74
Figura 6.6: Fotografia del afloramiento CDO Il....... ..o, 74
Figura 6.7: Fotografiade la huella BT ... 76
Figura 6.8: Dibujo interpretativo realizado en base a un calco de la huella E1..................... 76
Figura 6.9: Fotografiade la huella E2..........ooiuiiii e 77
Figura 6.10: Dibujo interpretativo en base a un calco de la huella E2...................c.ocne 77
Figura 6.11: Fotografia de la huella A13.... ..o 81
Figura 6.12: Dibujo interpretativo en base a un calco de la huella A13..........coooiiiiiinnin. 81
Figura 6.13: Fotografias de lahuella A13.. ... 82
Figura 6.14: Fotografia y esquema interpretativo de la pista A.........ccoooiiiiiiiiiiiinn 83
Figura 6.15: Fotografiade l[ahuella B3......... ..., 86
Figura 6.16: Dibujo interpretativo en base a una fotografia de la huella B3........................ 86
Figura 6.17: Fotografia y esquema interpretativo de la pista B...........cocoooiiiiiiiiniinnn. 87
Figura 6.18: Esquema del afloramiento CDO l..........coiiiiiiiiiiiiii e 88
Figura 6.19: Huellas saur6podas a: Formacién Guard, b: Formacion Tacuarembo......... 95
Figura 6.20: Huellas terépodas a: Formacion Guara, b: Formacién Tacuarembé ................ 96
Lamina |: Metodologias aplicadas a: calco en nylon b: extraccion de relleno..................... 128
Lamina Il: Etapas de trabajo en campo a: moldes de latex, b: moldes rigidos................... 128
Lamina Ill: Aplicacién de cianoacrilato a: en proceso; b: una vez aplicado el producto........ 129
Lamina IV: Huella de ornitépodo C. a: huella limpiada; b: aplicacion de cianocrilato............ 129
Lamina V: Huella A13 de la pista saurépoda A (afloramiento CDO I)..........ccocieeiiiiiininenn. 130

Icnofésiles de la Formacion Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano) de Uruguay
2



Resumen

La Formacién Tacuarembé (Jurasico Tardio — Cretacico Temprano) del
Uruguay constituye un registro de depdsitos continentales del Gondwana. Se
compone principalmente por areniscas de origen fluvial, fluvio — lacustre y
edlico (dunas e interdunas), constituyendo dos miembros: el Miembro Batovi
(inferior) y el Miembro Rivera (superior). Hasta el momento, el miembro inferior
es el unico fosilifero presentando un registro diverso de fésiles de cuerpo:
concostraceos, moluscos, peces (semionotiformes, pulmonados, celacantos y
tiburones dulceacuicolas), crocodiliformes, tortugas y dinosaurios terépodos.
Por primera vez para esta formacion y para el Uruguay, se describen huellas
fosiles de vertebrados terrestres. Se trata de huellas de dinosaurios, aisladas e
integrando pistas, localizadas en depdsitos de interduna del Miembro Batovi.
En el presente trabajo se describen en detalle estas trazas fésiles utilizando
parametros de huellas y de pista. La morfologia de las huellas (y en el caso de
las pistas, la configuracion de las mismas) permite su asignacién a los
icnotaxones Sauropoda, Theropoda y Ornithopoda. Se discute la imposibilidad
de lograr una asignacion parataxonémica mas precisa (a nivel de icnogénero o
icnoespecie) en funcion de la ausencia de ciertos detalles morfolégicos. Se
realizan estimaciones de tamafno corporal, modo de desplazamiento vy
velocidad de los organismos productores a partir del calculo del parametro h
(altura de la cadera). Las huellas estudiadas permiten establecer la presencia
en el paleodesierto de Botucatu de saurépodos de porte mediano a grande y de
ornitbpodos y ter6podos de pequefio tamafno. Este hallazgo complementa
notoriamente la estructura de la comunidad que habitaba este paleodesierto,
agregando al registro uruguayo la novedosa presencia de dinosaurios
herbivoros (saurépodos y ornitopodos) para esta unidad. En el caso de los
terépodos, las huellas constituyen una evidencia mas de su presencia, ya
confirmada a través del registro fosilifero (compuesto solamente por dientes).
Se evalua el tipo de preservacidn que presentan las huellas uruguayas,
comparandolas con materiales provenientes de formaciones geoldgicas
correlacionables de la region. El analisis de los procesos tafonémicos que
dieron lugar a la preservacion de estas huellas indica que fueron generadas en
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un sustrato humedo a pesar del clima arido y calido imperante en el Mesozoico.
Se discuten los factores determinantes de su estado de preservacidon. Las
icnitas de la Formacién Tacuarembé representan uno de los pocos registros
sudamericanos de huellas de edad Jurasico Tardio-Cretacico Temprano.

Palabras clave: Mesozoico, Formacion Tacuarembd, dinosaurios, icnofésiles,

huellas vertebrados, tafonomia.
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Abstract

The Tacuaremb6 Formation (Late Jurassic — Early Cretaceous) of
Uruguay represents a register of Gondwanan continental deposits. It is mainly
composed of sandstones of fluvial, fluvio-lacustrine and eolian (dunes and
interdunes) origin, which constitute two members: the Batovi Member (inferior)
and the Rivera Member (superior). To date, the only fossiliferous member is the
inferior one with a diverse body fossil record: conchostracans, mollusks, fishes
(semionotiforms, pulmonated fishes, coelacanths, freshwater sharks),
crocodiliforms, turtles and theropod dinosaurs. In this work, fossil footprints of
continental vertebrates are described for the first time for this formation and for
Uruguay. These are dinosaur footprints, isolated or part of a trackway,
preserved on interdune deposits of the Batovi Member. These fossil traces are
described in depth by means of track and trackway parameters. Footprint
morphology (and trackway configuration) allows them to be assigned to the
ichnotaxa Sauropoda, Theropoda and Ornithopoda. The impossibility of
achieving an accurate parataxonomic assignation (at the level of ichnogenus or
ichnospecies) is discussed considering the lack of certain morphological details.
Estimates of body size, locomotion mode and velocity of trackmakers are
calculated based on the h parameter (hip height). Lack of morphological details
prevents a more precise parataxonomic assignation. Based on the prints
studied, it is possible to establish the presence of middle to large body-sized
sauropods and small ornithopods and theropods in the Botucatu paleodesert.
This finding significantly complements the structure of the community that once
inhabited this paleodesert, by adding the novel presence of herbivorous
dinosaurs (sauropods and ornithopods) to the Uruguayan record and to this
unit. In the case of theropods, footprints are yet another evidence of their
presence, previously confirmed by the fossiliferous record (represented by
theropod teeth). The type of preservation of the Uruguayan tracks is evaluated,
as well as comparing them to materials from correlationable geological
formations in the region. The analysis of the taphonomic processes that
resulted in the preservation of these footprints points to the generation of such
prints in a moist substrate in spite of the arid and hot climate prevailing in the
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Mesozoic. The determining preservational factors are discussed. The
Tacuaremb6 Formation ichnites represent one of the few South American

records of footprints of a Late Jurassic — Early Cretaceous age.

Key words: Mesozoic, Tacuarembd Formation, dinosaurs, ichnofossils,

vertebrate footprints, taphonomy.
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Capitulo 1

Introduccién y Antecedentes

1.1 Introduccion

Un icnofésil o traza fésil constituye un vestigio preservado de la actividad
de un organismo. Dentro de esta categoria se encuentran diferentes tipos de
estructuras sedimentarias biogénicas: de bioerosién, bioturbaciones, coprolitos,
huellas y, para algunos autores, huevos y nidificaciones (Simpson, 1975;
Fernandes, 2005; Fernandes et al., 2007). Se trata de fosiles que revisten gran
importancia a la hora de realizar interpretaciones paleoecoldgicas vy
paleoambientales, ya que pueden evidenciar diferentes comportamientos de los
organismos fosiles y permitir la reconstruccion de condiciones ambientales del

pasado geoldgico gracias a su caracter autoctono.

La paleoicnologia estudia las interacciones de los organismos con los
sustratos (Carvalho, 2007). La mayoria de los icnofésiles atribuibles
exclusivamente a ambientes continentales estan relacionados a vertebrados:
madrigueras, coprolitos, huellas aisladas o integrando pistas, nidos. Dentro de
estos, las pistas y huellas de vertebrados son una fuente Unica y abundante de
informacion que complementa al registro fosil osteoldgico (Farlow, 1992; Schult
& Farlow, 1992; Carrano & Wilson, 2001). Dentro de las diferentes ramas de la
paleoicnologia, el estudio de trazas fosiles de vertebrados es justamente la
mas antigua (Sarjeant, 1975), y desde su inicio ha estado estrechamente
relacionada a la paleontologia de dinosaurios. Las primeras huellas fosiles de
dinosaurio fueron descritas en 1846 por el Reverendo Edward Tagart en una
carta dirigida a la Sociedad Geoldgica de Londres. Aunque atribuidas en un
comienzo a un ave gigante extinta, las huellas eventualmente se asignaron a
dinosaurios herbivoros tipo Iguanodon o similares. Sin embargo, durante la
segunda mitad del siglo XIX el descubrimiento de grandes cantidades de
materiales éseos de dinosaurios provoc6d el abandono del estudio de sus
huellas fésiles, a pesar de su gran importancia paleontolégica (Delair, 1989).

Icnofésiles de la Formacion Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano) de Uruguay
7



Existen variadas razones por las cudles las icnitas o huellas fésiles
poseen un gran valor paleontoldégico. En primer lugar, constituyen una
evidencia directa de la actividad vital de animales hoy extintos; en algunos
casos proveen informacion que no puede obtenerse a partir de huesos, como
por ejemplo: aspectos del comportamiento (Bird, 1944; Thulborn, 1990),
presencia de tejidos blandos (Platt & Hasiotis, 2006) o velocidades y modos de
desplazamiento (Alexander, 1976; Farlow, 1981; Thulborn, 1990; Wilson &
Carrano, 1999; Mazzetta & Blanco, 2001; Wilson, 2005; Henderson, 2006).
Ademas de clarificar ciertos aspectos del comportamiento de animales
individuales, las pistas de huellas fésiles pueden brindar informacion sobre
comportamiento social o de grupo (Lockley & Matsukawa, 1999; Castanera et
al., 2011), asi como sobre la composicion y distribucién de las antiguas
comunidades animales (Farlow, 1992; Lockley et al., 1994b; Lockley & Hunt,
1995; Wilson, 2005).

Otro punto importante en el estudio de huellas de dinosaurios es que
pueden proveer valiosos indicios en cuanto a la identidad del organismo
productor. El nimero y arreglo de las huellas puede indicar si se trataba de un
dinosaurio bipedo o cuadrupedo (Thulborn, 1989; Farlow et al., 2000; Lockley,
2002), mientras que las dimensiones de las mismas pueden utilizarse para
estimar tamano corporal (Alexander, 1976; Thulborn, 1990; Gonzalez Riga &
Calvo, 2009). La forma de las huellas puede reflejar la anatomia de las
extremidades del productor de las mismas, siendo una pista importante debido
a que cada gran grupo de dinosaurios presenta un patrén estructural propio y
distintivo en sus extremidades (Lockley, 2002). Sumando este tipo de
informacion a las distribuciones estratigraficas y geogréficas de los grupos de
dinosaurios basadas en fésiles de cuerpo, se puede llegar a deducir qué tipo de
dinosaurios vivian dénde y cuando, disminuyendo asi el espectro de posibles
productores (Thulborn, 1990; Farlow, 1992; Carrano & Wilson, 2001; Wilson,
2005).

Por ultimo, pero no menos importante, se conoce que las icnitas tienen
un valioso potencial de zonacién y correlacidn bioestratigrafica (Sarjeant, 1975;
Lockley, 1998; Fernandes et al, 2007). Suelen ser abundantes en facies
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sedimentarias continentales donde los fésiles de cuerpo pueden ser mas raros
o estar ausentes, dandoles el potencial de completar vacios estratigraficos del
registro fosil continental. Un mismo individuo puede producir cientos a miles de
huellas durante su vida, en comparacién con los restos 6seos que pueda dejar.
Otro aspecto importante de las huellas fésiles es que, en general, no sufren
transporte o retrabajamiento, por lo que proveen una conexién directa entre los
organismos y su ambiente (Thulborn, 1990; Carrano & Wilson, 2001),

resultando muy buenos indicadores paleoecoldgicos.

Las ultimas tres décadas se han caracterizado por un renacimiento de la
icnologia de vertebrados (especialmente en cuanto a huellas y pistas de
dinosaurios) con el resultado de una base de datos mundial cada vez mas
completa, que no sbélo complementa al registro 6seo sino que provee de
nuevos conocimientos (Lockley, 1998). También se ha logrado una puesta a
punto de métodos de estudio y toma de datos en campo, asi como el
establecimiento de criterios rigurosos al trabajar con la parataxonomia
(Sarjeant, 1975; Leonardi, 1987 y 1994; Lockley et al, 1994a; Carrano &
Wilson, 2001).
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1.2 Antecedentes Geoldgicos y Paleontolégicos

1.2.1 Contexto Geolégico Regional

La Cuenca Parana constituye una inmensa region de sedimentacion de
América del Sur. Geogréaficamente, abarca parte del territorio al sur de Brasil,
oeste de Paraguay, nordeste de Argentina y norte de Uruguay, ocupando un
area total de 1.500.000 km®. Es una cuenca craténica con un registro
sedimentario y volcano-sedimentario que abarca del Ordovicico al Cretacico,
con potencias que superan los 7000 m en la parte central de la misma. El
registro estratigrafico de la Cuenca Parana incluye seis supersecuencias
sedimentarias: Rio Ivai, Parana, Gondwana |, Gondwana Il, Gondwana Il y
Bauru. Las primeras tres corresponden a ciclos transgresivos - regresivos
Paleozoicos, mientras que las otras tres representan secuencias sedimentarias
continentales con rocas igneas asociadas (ver Figura 1.1; Milani & Thomaz
Filho, 2000; Milani, 2004).
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Figura 1.1: Mapa geol6gico simplificado de la Cuenca Parand, mostrando la distribucion de las

supersecuencias mencionadas en texto. Tomado y modificado de Milani (2004).
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Durante el Mesozoico, se desarrollé una tendencia irreversible hacia un
clima arido y calido, lo que provocd la desertificacion de esta cuenca. El
maximo de aridez se alcanz6 durante el Tridsico Medio, con la ocurrencia hacia
el Cretacico Medio de otro pico de condiciones cdlidas y aridas con
paleotemperaturas hasta 14° mas altas que las actuales (Ubilla et al., 2003;
Takashima et al., 2006). Esta tendencia se vio reflejada en la presencia de
sistemas depositacionales en los que dominaron los procesos sedimentarios
fluvio - edlicos y puramente edlicos. Se generaron cuerpos de agua
discontinuos, cuyas areas se fueron reduciendo progresivamente hasta
desaparecer casi 0 por completo. La estabilidad tectonica de la cuenca durante
este intervalo de tiempo geoldgico, sumada a una subsidencia casi nula o nula
y al proceso de aridificacion, propicié el desarrollo del paleodesierto de
Botucatu. A inicios del Cretacico, esta estabilidad se vio interrumpida por la
fragmentaciéon del Gondwana Occidental y la apertura del Océano Atlantico
(Milani & Thomaz Filho, 2000; Milani, 2004). Para fines del Cretacico se
encuentran en funcionamiento los procesos de enfriamiento que llevaran al

deterioro climatico del Cenozoico (Ubilla et al., 2003).

1.2.2 Contexto Geolégico Local

Al norte del territorio uruguayo se encuentra la Cuenca Norte, un area de
gran extension en la que se han acumulado depdsitos desde el Devénico hasta
el Cretacico Tardio, y que constituye parte de la Cuenca Parana. El registro
sedimentario de esta cuenca se desarrolla en su mayor parte al norte del Rio
Negro, ocupando un area de alrededor de 100.000 km® y con potencias
sedimentarias y volcano-sedimentarias de mas de 2.500 m perforados en
algunos puntos (de Santa Ana & Veroslavsky, 2003).

En el presente trabajo interesan particularmente los registros jurasicos y
eocretacicos de la Cuenca Norte que constituyen un conjunto de rocas, de
origen tanto sedimentario como igneo, limitado por discordancias erosivas en
techo y base. Esta secuencia presenta mas de 1.400 m de potencia y se
compone de diversas formaciones (ver Figura 1.2), entre ellas la Formacién

Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano).
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Figura 1.2: Columna estratigrédfica de la Cuenca Norte (Uruguay). Referencias: BV =
Formacién Buena Vista; Ga = Formacion Gaspar; It = Formacién ltacumbu; Ta = Formacion
Tacuarembo; Cu = Formacion Cuard; Ar = Formacion Arapey; G = Formacion Guichén; M =
Formacién Mercedes. Se brindan edades radimétricas (1 y 2). Tomado y modificado de de
Santa Ana & Veroslavsky (2003).

La Formaciéon Tacuarembé (Bossi, 1966) forma parte de la secuencia
volcanosedimentaria de la Cuenca Norte. Aflora al norte del territorio uruguayo
(ver Figura 1.3) en los departamentos de Tacuarembd y Rivera en forma de
una estrecha franja de unos 120 km de largo, con direccién N-S, aunque se
extiende en subsuelo hacia el NW en forma de una cufa clastica. Se compone
de areniscas y pelitas de origen fluvio-lacustre y areniscas de origen edlico (de
Santa Ana & Veroslavsky, 2003; Perea & Martinez, 2003).
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Formacién Tacuarembd. Tomado y modificado de Perea et al. (2009).

Las areniscas que componen esta unidad geolégica fueron descritas por
primera vez por Walther (1911). Falconer (1931) y Caorsi & Gofi (1958) las
denominaron “Areniscas de Tacuarembd6”. Su caracter de formacién fue dado
por Bossi (1966). Bossi et al. (1975) reconocieron la existencia de dos
miembros (superior e inferior). El miembro inferior se consideré conformado de
depdsitos de ambiente subacuatico mientras que al superior se le asigné un
origen edlico en clima arido. Este esquema fue adoptado por la mayoria de los
gedlogos uruguayos. Posteriormente, la descripcion de depdsitos con
caracteristicas edlicas en la base del miembro inferior llevd a la propuesta de
algunos autores de separar estas facies edlicas de las facies subacuaticas.
Ferrando & Andreis (1986) proponen la denominacion de Formacion Cuchilla
de Ombu para estos depdsitos. Ferrando et al. (1987) proponen nombrar como
Formacién Rivera al miembro superior, quedando la Formacion Tacuarembo

integrada solamente por los depésitos de origen mayormente subacuatico
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(miembro inferior de Bossi et al. (1975) sin las facies edlicas de su base). Bossi
et al. (1998) en su carta Geolégica del Uruguay se suman a esta interpretacién,
considerando que las tres formaciones son producto de una génesis diferente.
La Formacién Cuchilla de Ombu representaria un cuerpo de dunas tipo barjan y
seif, de origen edlico (Ferrando & Montana, 1987), sobre el cual se apoya
discordantemente la Formacién Tacuarembd. Esta ultima representaria
depdsitos generados en un sistema fluvial entrelazado de tipo distal (Ferrando
& Andreis, 1986), asociado a dunas edlicas. Por arriba de esta formacion se
apoyaria en discordancia la Formacién Rivera, integrada por depdsitos
correspondientes a grandes cuerpos de dunas (origen exclusivamente edlico).
Bossi & Navarro (1991) agrupan a estas tres formaciones resultantes: Cuchilla
de Ombu, Tacuarembd sensu stricto y Rivera, en el Grupo Batovi Dorado. Sin
embargo, debe destacarse que dentro de la definicion de la Formacién Cuchilla
del Ombu se incluyeron términos fluvio-edlicos que ya habian sido incluidos
dentro de la Formacion Buena Vista por Caorsi & Goni (1958). de Santa Ana y
Veroslavsky (2003) concluyen que las facies eélicas descritas como Formacion
Cuchilla de Ombu por Ferrando & Andreis (1986) en el area tipo se hallan
asociadas lateralmente a las facies fluviales de la base de la Formacion
Tacuarembé (sensu Bossi et al., 1975), y que constituyen un evento edlico “sin
significacion estratigrafica a nivel de cuenca” (de Santa Ana y Veroslavsky,
2003: pag. 63). Estos autores distinguen tres grandes conjuntos genéticos
dentro de la asociacién de facies de la Formacion Tacuarembd: facies fluviales,
facies fluvio-lacustres y facies edlicas (ver Figura 1.4). Perea et al. (2009)
realizan una propuesta estratigrafica formal en la que se reconocen los dos
miembros propuestos originalmente por Bossi et al. (1975), nombrando al
inferior como Miembro Batovi y al superior como Miembro Rivera. En el

presente trabajo se sigue este esquema litoestratigrafico.

El Miembro Batovi se apoya en forma discordante sobre los depdsitos de
las formaciones Yaguari y Buena Vista, y en forma concordante sobre la
Formacién ltacumbu. Al tope se halla en contacto concordante con el Miembro
Rivera. Muestra buenas exposiciones en toda el area de afloramiento de la
formacidn, especialmente en los alrededores de la localidad de Martinote y en
el area entre el Cerro Batovi y el Arroyo Batovi. Se encuentra conformado por
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areniscas finas a medias (a veces muy finas o gruesas), cuarzosas, localmente
subarcésicas o liticas-subarcésicas, de colores blanquecino, anaranjado rojizo
y verdoso, localmente con tonos violeta. La seleccidn varia de regular a buena,
mientras que los granos se presentan subredondeados a redondeados. Las
facies se presentan como areniscas con estratificacién cruzada plano-paralela
y en artesa, de gran escala, areniscas con estratificacién/laminacién plano-
paralela horizontal, areniscas medias a gruesas con estratificacion cruzada,
areniscas masivas y bioturbadas y pelitas laminadas. La interpretacion de estos
depdsitos los considera como el resultado de la interaccién de procesos de
origen fluvio-lacustre y edlico (de Santa Ana & Veroslavsky, 2003; Perea et al.,
2009).

El Miembro Rivera se apoya en concordancia sobre el Miembro Batovi y
es cubierto por los basaltos de la Formacién Arapey. Presenta buenas
exposiciones en el departamento de Rivera, al oeste de la ciudad homénima,
especialmente en el area de la Subida de Pena. Se compone de areniscas
finas a medias, marrén rojizas a rojizas, mayormente cuarzosas y con seleccion
buena a muy buena. Los depdsitos se disponen en sets y cosets con
espesores de unos 25 m en promedio. Comprenden facies netamente edlicas
de dos tipos: 1) areniscas que exhiben estratificacion cruzada plano paralela y
en artesa de alto angulo y gran escala, internamente mostrando estructuras de
flujo y caida de granos, y 2) areniscas finas con estratificacién plano paralela
horizontal a subhorizontal, con estructuras internas de laminaciéon “wavy” y/o
gradacion inversa. El primer tipo se interpreta como facies tipicas de dunas
eoblicas, mientras que el segundo tipo es interpretado como depdsitos de
sabanas de arena. Localmente, pueden presentarse areniscas masivas y

limolitas laminadas (de Santa Ana y Veroslavsky, 2003; Perea et al., 2009).
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Figura 1.4: Columna estratigrafica generalizada de la Formacién Tacuarembd, mostrando las
asociaciones de facies descritas en el texto. Las flechas indican direcciones de paleocorrientes
acudticas y edlicas. Tomado y modificado de Perea et al. (2009).

1.2.3 Correlaciones Geolodgicas

A nivel regional, la Formacién Tacuarembd ha sido correlacionada con
depdsitos mesozoicos de Argentina y Brasil, integrantes de las cuencas Chaco-
Parana y Parana.
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En Argentina, se la ha correlacionado con los depésitos de la Formacién
San Cristobal (Padula & Mingramm, 1969) y depdsitos infrayacentes a la
Formacién Solari (de Santa Ana et al., 2006) en la regién del Chaco-
Mesopotamia. La Formacidén San Cristobal solo se encuentra en subsuelo de la
Provincia de Entre Rios (NE de Argentina). Padula & Mingramm (1969)
describen a esta formacion como depoésitos de areniscas medias a finas,
ocasionalmente conglomeradicas con estratificacion tipica de dunas edlicas;
subordinadamente se observa estratificacion plano-paralela horizontal e
indefinida. También describen lutitas con laminacién o estratificacion plano-
paralela horizontal. Debido a las caracteristicas de los sedimentos (colores
variegados, granos de cuarzo con superficie mate y patina ferruginosa,
estratificacion cruzada de tipo edlico) le asignan a la Formacién San Cristobal
un origen continental desértico, haciendo notar que la mayor abundancia al SW
de pelitas y areniscas de grano fino con estratificacion horizontal (sumado a
restos fosiles de peces) indicaria un ambiente de tipo lacustre. La correlacién
con la Formacion Tacuaremb6 se hace en base a las litologias y las relaciones
estratigraficas, especialmente con los basaltos que sobreyacen a estas
formaciones: Formacién Arapey en territorio uruguayo y sus correlatos a nivel
regional, Formacion Serra Geral en Brasil y Formacion Curuzi Cuatia —
Miembro Posadas/ Formacion Posadas en Argentina (Muzio, 2003). Por otro
lado, se ha planteado la correlacién de la Formaciéon Tacuarembd con
depdsitos infrayacentes a la Formacidén Solari. Esta ultima es el equivalente a
los términos de areniscas intercaladas con basaltos que se encuentran por
debajo de las coladas de basaltos de Arapey en nuestro territorio y en
Argentina esta constituida por acumulaciones clésticas continentales, a veces
interpuestas y/o vinculadas lateralmente con los derrames basaélticos de la
Formacién Serra Geral. Por debajo del par Formacién Serra Geral- Formacién
Solari es que aparecen areniscas con caracteristicas litoldgicas y estratigraficas
que permitirian correlacionarlas a los depdsitos uruguayos. La presencia de
estos depodsitos no sélo se ha verificado en subsuelo sino también en
afloramientos en la provincia de Misiones, existiendo la propuesta de
denominar a esta unidad como Formacién San Ignacio o Misiones. Constituiria
la unidad aflorante mas antigua de esa regién (de Santa Ana et al., 2006).
Debe destacarse que en algunos trabajos (ver por ejemplo Padula &
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Mingramm, 1969; Franca et al., 1995; Milani & Thomaz Filho, 2000) se ha
utilizado el término “Formacién Tacuarembd” para aludir a distintos tipos de
depdsitos clasticos continentales que se encuentran por debajo o interdigitados
con los basaltos de la Formacion Serra Geral, por lo que es conveniente no
utilizar esta denominacién para los depésitos argentinos.

La correlacidn con depdsitos brasileros involucra dos formaciones,
aflorantes en el estado de Rio Grande del Sur. Franca et al. (1995)
correlacionaron los depdésitos de eolianitas de la Formacién Tacuarembé con la
Formacién Botucatu, mientras que los depésitos del miembro inferior de la
Formacién Tacuarembd se correlacionaron con la Formacion Guara (Lavina et
al., 1985; Lavina & Scherer, 1997; Scherer & Lavina, 2006). La Formacion
Botucatu se compone de areniscas finas a medias con estratificacion cruzada
de alto angulo, representando depdsitos de un gran campo de dunas edlicas
(Scherer, 2000; Scherer et al., 2000; Scherer & Lavina, 2006). La Formacion
Guara se compone de areniscas finas a gruesas, con pelitas en forma
subordinada, depositadas por sistemas fluviales y edlicos (Scherer et al, 2000;
Scherer & Lavina, 2005). Desde el punto de vista litolégico, las formaciones
brasileras se correlacionan claramente con la Formacion Tacuarembd: el
Miembro Rivera con la Formacién Botucatu y el Miembro Batovi con la
Formacién Guara. Sin embargo, existe una diferencia de criterios entre
investigadores uruguayos y brasileros en cuanto a las relaciones estratigraficas
entre los depositos. Scherer et al. (2000) consideran que la Formacién
Botucatu se halla cubierta y se intercala con los basaltos de la Formacion Serra
Geral del Cretacico Inferior. En su base, se apoya en forma discordante sobre
los depositos de la Formacion Guara. Esta dltima estaria entonces limitada por
discordancias tanto en su base (se apoya sobre depésitos fluviales de la
Formacién Sanga do Cabral del Triasico Inferior) como en el tope (como ya se
menciond, se halla cubierta por la Formacion Botucatu). Por otro lado, de Santa
Ana & Veroslavsky (2003) no reconocen la existencia de una superficie de
discordancia importante dentro de la Formacién Tacuarembé (contra Ferrando
& Andreis, 1986).
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Mas alld de las relaciones de contacto, la litocorrelacion entre las
unidades mencionadas es indiscutible. En la Figura 1.5 puede observarse un
mapa geoldgico simplificado del area de afloramiento de las formaciones
correlacionadas, en el que puede apreciarse la continuidad de los afloramientos
uruguayos con los ubicados al sur de Rio Grande del Sur.
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Figura 1.5: Mapa geoldgico simplificado mostrando las &reas de afloramiento de las
formaciones Tacuarembd y Arapey en Uruguay y sus correlatos geoldgicos en Brasil:
formaciones Botucatu y Guara para la primera y Formacién Serra Geral para la segunda.
Modificado de Wildner et al. (2008) y Bossi et al. (1998)
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1.2.4 Paleontologia de la Formaciéon Tacuarembé

La Formacién Tacuarembd se caracteriza por presentar un rico registro
fosilifero. Diversos taxones, tanto de invertebrados como de vertebrados, se
han encontrado en afloramientos del Miembro Batovi. Hasta el momento no se
han hallado fésiles en el Miembro Rivera. Se realiza una breve resefa de los

taxones descritos hasta el momento.

Dentro de los fésiles de invertebrados, Falconer (1937) describe la
presencia de gasteropodos, sin realizar una determinacién mas precisa. Se
encuentran como conchillas y moldes, raramente recristalizados. Fueron
referidos a la familia Viviparidae con dudas, debido a la mala preservacién de
los fésiles (Mones & Figueiras, 1981; Da Silva, 1990; Perea et al., 2009).
Herbst & Ferrando (1985) describen un concostraceo fésil como Cyzicus
(Lioestheria) ferrandoi, especie que es reasignada por Shen et al. (2004) al
subgénero Orthestheria (Migransia). También se han descrito moluscos
dulceacuicolas unionoideos, dos especies del género Diplodon (Martinez &
Figueiras, 1991) y la almeja gigante Tacuaremboia caorsii (Martinez et al.,
1993; ver Figura 1.6). Es de destacar que las especies mencionadas son todas

endémicas para esta formacién.

R
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Figura 1.6: Valvas de T. caorsii, molusco dulceacuicola. Se observa el gran tamafo de sus
valvas y el grosor de las mismas. Esta especie es endémica de la Formacién Tacuarembo.
Escala: 10 cm. Fotografia de S. Martinez.

En cuanto a los vertebrados, el primer registro fésil para la Formacién
Tacuaremboé es el descrito por Walther (1933): una impresidn del cuerpo de un
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pez ganoide dejada en sedimentos arenosos finos. La impresiéon no muestra el
craneo ni las aletas pectorales. Mones (1980) reporta una especie de
crocodiliforme de rostro largo y estrecho, al que denomina Meridiosaurus
vallisparadisi. Al igual que T. caorsii, es una especie endémica de la Formacion
Tacuarembd. Su asignacién inicial a los folidosauridos se ha visto apoyada por
trabajos mas recientes (Fortier et al, 2011). Dientes aislados han sido
asignados a mesoeucrocodilos por Perea et al. (2009). Da Silva (1990) fue el
primero en reportar la ocurrencia de peces pulmonados, tentativamente
refiiendo dos placas dentarias de dipnoos al género Ceratodus.
Recientemente, Soto & Perea (2010) asignan una de estas placas a la especie
Ceratodus africanus, mientras que la segunda (junto con nuevos restos) se
asigna a “Ceratodus” tiguidiensis (ver Figura 1.7). Restos de escamas,
fragmentos éseos y dientes asignables a peces halec6stomos, probablemente
semionotiformes, han sido mencionados y/o descritos por diversos autores, ya
que son los restos dominantes en esta formacién (Mones, 1980; Sprechmann
et al., 1981; Da Silva, 1990; Perea & Martinez, 2003; Perea et al., 2009). Soto
et al. (2012a) describen huesos de celacantos, cuyas caracteristicas permiten

referirlos al género Mawsonia.

SOHL dWILNT D

Figura 1.7: Vista oclusal de placa dentaria inferior derecha del pez pulmonado C. africanus.
Escala en centimetros. Fotografia de D. Perea.

Perea et al. (2001) reportan materiales que asignan al tiburdn
dulceacuicola Priohybodus cf. P. arambourgi (ver Figura 1.8a), determinacion
que se ve confirmada por Perea et al. (2009) y Soto et al. (2012b). Asociados a

los restos de esta especie de tibur6n dulceacuicola se hallaron dientes de
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dinosaurios ter6podos (Perea et al., 2003). Soto & Perea (2008) describen
dientes con afinidades a ceratosauridos, mientras que otros presentan
afinidades con carnosaurios (carcarodontosauridos) (Perea et al., 2009).
También se ha reportado la presencia de tortugas, pero lo fragmentario del
material no permite una asignacion mas precisa (Perea et al., 2009). Es de
destacar la importancia estratigrafica del tiburon P. arambourgi, de gran valor
como fésil guia, y el cual ha sido registrado en depésitos del Jurasico Tardio de
Somalia, norte de Yemen, Etiopia y en depdsitos del Cretacico Temprano de
Tunisia y Libia (Perea et al., 2012). El unico registro sudamericano de este
taxbn se encuentra en nuestro pais. En base al mismo y otros taxones
asociados, Perea et al. (2009) definen una Biozona (Zona de Asociacién). Esta
Biozona presenta grandes semejanzas con varias asambleas fosiles de
formaciones africanas, lo que permitié utilizarla como criterio bioestratigrafico

para confirmar la pertenencia de los depdsitos de la Formacion Tacuarembo al

Jurasico Tardio — Cretacico Temprano (Perea et al., 2009).

Figura 1.8: Fosiles de la Formacién Tacuarembd. a: Diente de tiburon dulceacuicola P.
arambourgi. Este taxén permitio la definicion de una Biozona y la correlacién bioestratigrafica
con formaciones africanas. Escala: 10 mm. b: Vista lingual de un diente de dinosaurio terépodo
indeterminado. Escala: 1 cm. Fotografias D. Perea.

El registro de icnofésiles del Mesozoico uruguayo hasta el momento es
pobre, siendo considerado como de llamativa “esterilidad icnolégica casi total”
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(Verde & Perea, 2008: pag. 141). Esta escasez de registro icnoldgico ha sido
atribuida al origen mayormente continental de los depdsitos que lo integran.
Para la Formacién Tacuarembd, se han descrito trazas tubulares, asignables al
icnogénero Anchorichnus (Soto, 2004 y referencias; Verde & Perea, 2008) y
coprolitos (Sprechmann et al., 1981; Da Silva, 1990). Dentzien-Dias et al.
(2009) describen la existencia de bioturbaciones en un afloramiento de la Ruta
26, cercano a la localidad de Cuchilla del Ombu. Identifican un nivel en las
facies arenosas edlicas en donde la estratificacion se halla perturbada por la
actividad de vertebrados. Mesa & Perea (2010) y Mesa et al. (2011) comunican
los primeros hallazgos claros de pisadas fésiles, que se describiran

detalladamente en el presente trabajo.
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Capitulo 2

Justificacion de la investigacion y Objetivos

2.1 Justificacion

Para aquellos investigadores dedicados al estudio de las faunas de
vertebrados continentales que habitaron el Gondwana Sudoccidental a fines del
Jurasico y principios del Cretacico, uno de los mayores desafios ha sido la
escasez de depdsitos continentales fosiliferos sudamericanos pertenecientes a
este intervalo particular de tiempo (Soto & Perea, 2009). Muchas de las
formaciones que cumplen con los requisitos edad geolégica y ambiente de
depositacidén continental no presentan un buen registro fosilifero, debido a que
se generaron bajo condiciones climaticas cada vez mas éaridas, en general
poco conducentes a la preservacion de fosiles. Un ejemplo es la Formacion
Guara en Brasil, que s6lo presenta registro icnolégico pero no de fésiles de
cuerpo (Dentzien-Dias et al., 2008). Por este motivo, los depdsitos del Miembro
Batovi de la Formacién Tacuarembéd (litocorrelatos a la Formaciéon Guard)
resultan especialmente importantes, ya que reflejan sistemas continentales y
guardan registro tanto de fosiles de cuerpo como de icnofésiles en sus
diferentes facies sedimentarias, aportando al conocimiento de este tipo de
faunas poco conocidas. Este aporte es de gran valor a efectos de realizar
correlaciones bioestratigréaficas.

Ademas, el estudio en particular de los icnofésiles de Tacuarembo
mejora el conocimiento de las comunidades que habitaban el paleodesierto de
Botucatu. Emerge asi una vision mas clara y completa del tipo de organismos
que vivian en este ecosistema arido, generando informacion a nivel local y

regional.

El estudio de huellas fésiles de vertebrados es un campo nuevo dentro de la
paleoicnologia en Uruguay. El presente trabajo pretende apenas establecer los
inicios de una nueva linea de investigacion con el estudio y descripciéon de las

huellas fésiles de la Formacion Tacuarembd (Jurasico Tardio-Cretacico
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Temprano), esperando que redunde en un futuro desarrollo de esta disciplina

extremadamente novedosa para nuestro pais.

2.2 Objetivos

Describir las primeras huellas fosiles de vertebrados terrestres para el
Uruguay, aplicando metodologias nuevas para la paleontologia
uruguaya. Realizar una descripcidn rigurosa, siguiendo criterios
desarrollados por la paleoicnologia de vertebrados y especialmente
aquellos enfocados hacia el estudio de huellas de dinosaurio. Aplicando
criterios icnotaxonémicos, intentar llegar a una asignacién lo mas precisa

posible.

Para aquellos casos en que sea posible, aplicar métodos que permitan
estimar tamanos corporales, mecanismos de desplazamiento y calcular
velocidades de los productores de las huellas fosiles de la Formacion
Tacuarembd. Intentar llegar a una identificacion de los posibles

organismos productores.

Comparar las icnitas uruguayas con materiales de la region,

provenientes de formaciones geoldégicamente correlacionables.

Establecer condiciones preservacionales determinantes de la diagénesis
de las icnitas en base al estudio de los afloramientos fosiliferos y de los
materiales. Integrar esta informacion con informacion geoldgica
(novedosa y vya existente), a efectos de realizar inferencias
paleoambientales que contribuyan a la reconstruccién paleoambiental de
la Formacion Tacuarembd, en especial de su Miembro Batovi.
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Capitulo 3

Tafonomia

3.1 Tafonomia de huellas fosiles

La tafonomia se refiere al estudio de los procesos de preservacién y
como éstos afectan la informacién en el registro fosilifero (Behrensmeyer &
Kidwell, 1985). Basicamente, cubre todos los aspectos desde la muerte de un
organismo, pasando por su descomposicion y desintegracién, hasta su
enterramiento y procesos posteriores. El entendimiento de los procesos de
transporte, desagregacion y fragmentacion asociados, resulta fundamental para
entender las condiciones ambientales en las que los organismos vivieron y
murieron, asi como las circunstancias que los llevaron a preservarse o no como
fosiles (Martin, 1999). En el caso de las huellas fosiles, son afectadas por
procesos tafondmicos similares pero con ciertas diferencias, ya que en este
caso no se tratard de procesos post-mortem sino de procesos post-

enterramiento, particularmente de tipo diagenético.

El proceso de formacién de una icnita comienza con un organismo
atravesando un area de sedimento blando, en la que deja sus huellas. Estas
huellas pueden ser cubiertas por mas sedimentos gracias a la accion de
procesos sedimentarios. Una vez enterradas, se hallan protegidas de la accion
destructiva del agua, el viento y/o el sol. La acumulaciéon continua de
sedimentos provocara un soterramiento cada vez mayor de las huellas. Debido
a los cambios asociados de presién, temperatura y geoquimicos, entran en
juego los procesos diagenéticos que llevaran a la litificacion de esos
sedimentos, preservando las icnitas. Eventualmente, estos sedimentos
litificados seran exhumados y los procesos erosivos y de meteorizacion podran
exponer los estratos portadores de huellas (Thulborn, 1990). Las diferentes
etapas se muestran en la Figura 3.1. Las pisadas y pistas pueden producirse
tanto en sustratos arenosos (ej: depédsitos de interduna) como en sedimentos
limo-arcillosos cubiertos por una fina ldmina de agua (ej: depdsitos de planicies
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de inundacién), preservandose como impresiones de la planta de los pies del
animal, en forma de moldes (epirrelieves concavos; ver Figura 3.2a) o como
calcos naturales (hiporrelieves convexos o contramoldes; ver Figura 3.2b),
producidos por los sedimentos sobreyacentes sobre las impresiones originales
(Fernandes, 2005). En general, los contramoldes tienden a ser mas llamativos
que los moldes, no sélo por ser mas resistentes a la erosion sino porque
tienden a destacarse contra la superficie de la roca como relieves con cierta
elevacion (Thulborn, 1990).

Figura 3.1: Etapas que llevan a la formacién de icnitas. A: organismo camina sobre un sustrato
blando, dejando las impresiones de sus autopodios; B: las huellas son rellenadas y enterradas
por nuevos sedimentos; C: los procesos sedimentarios llevan a un soterramiento profundo de
las huellas; D: accién de procesos diagenéticos, que llevan a la litificaciéon de los sedimentos
conteniendo huellas; E: exhumacion de las rocas portando huellas fésiles en sus diferentes
formas de preservacion (tomado y modificado de Lockley & Hunt, 1995).
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Figura 3.2: Ejemplos de huellas fésiles de dinosaurios teropodos, conservadas como a: molde;
b: calco natural. Fotografias de Glen J. Kuban, tomadas en el Dinosaur Valley State Park,
Texas, USA (http://paleo.cc/paluxy/photogal.htm).

Cuando se encuentran estratos con icnitas, es comun asumir que se
trata de la superficie original en la cual los organismos dejaron las huellas,
exhumada. Sin embargo, es comun que en realidad se trate de superficies
estratigraficas infra o incluso suprayacentes a la superficie original. En el caso
de animales de gran peso, el ingreso del pie al sedimento (especialmente en
sedimentos poco consolidados) puede provocar deformacion y rotura de los
estratos sedimentarios inferiores. Al irse abriendo los estratos o laminas a
profundidades sucesivas, la huella resultante sera cada vez menos completa,
menos clara. Cuando se tiene una de estas secciones mas profundas, se
denomina como “undertrack’, subtraza o subhuella (ver Figura 3.3; Sarjeant,
1975; Thulborn, 1990; Gatesy, 2003; Fernandes, 2005).

d) (&) o

Figura 3.3: Formacion de subhuellas. (a) Ingreso del pie al sustrato laminado/estratificado. (b)
El pie es retirado. (c) Enterramiento de la huella y accién de procesos diagenéticos hasta su
litificacion. (d-f) Rotura del sustrato a niveles cada vez mas profundos, revelando secciones por
debajo de la huella original, cada vez menos completas. Tomado de Thulborn (1990).
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Si el sustrato laminado es lo suficientemente plastico en su
comportamiento, puede responder al impacto del pie del dinosaurio
deformandose y plegandose. En este caso el impacto del pie se transmite a
través de los estratos sedimentarios formando una pila de moldes vy
contramoldes que se denomina huella transmitida o huella fantasma (“ghost-
print’). Usualmente, este tipo de huellas se vuelven cada vez menos profundas
y mas vagamente definidas a niveles inferiores sucesivos (ver Figura 3.4). Las
huellas transmitidas raramente son producidas por dinosaurios pequefios y
livianos, pero si por aquellos organismos mas grandes y pesados (Sarjeant,
1975; Thulborn, 1990; Gatesy, 2003).

Figura 3.4: Formacion de huellas transmitidas. (a) El impacto del pie en un sedimento plastico
deforma las capas subyacentes de sedimentos. (b) El pie es retirado. (c) Enterramiento y
litificacién de las estructuras sedimentarias. (d-f) La rotura del sustrato rocoso a diferentes
niveles de profundidad muestra “versiones” de la huella cada vez menos profundas. Tomado de
Thulborn (1990)..

Las huellas verdaderas se han definido como aquellas que quedaron
marcadas en una superficie expuesta sobre la cual el organismo realmente
caminé (Sarjeant, 1990; Lockley, 1997; Gatesy, 2003). Dentro de las
caracteristicas que se utilizan como criterios determinantes a la hora de definir
si una icnita es una verdadera huella o una subhuella, se encuentran su
similitud con la morfologia del pie del organismo productor y la presencia de
detalles morfolégicos finos (Thulborn, 1990; Gatesy, 2003; Jackson et al.,
2009). Sin embargo, las icnitas poseen una naturaleza tridimensional, que no

siempre se considera adecuadamente. Este hecho resulta evidente en aquellas
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huellas donde la profundidad es grande y en las que el peso del animal,
sumado al tipo de sustrato, provoca no sélo la deformacién de las capas
sedimentarias sino también su ruptura y desorganizacion. Es asi que algunos
autores han hecho notar que las extremidades de un animal deben no sélo
deformar en forma permanente sino incluso cortar las capas de sedimento al
descender y luego ser retiradas, para que una huella pueda ser creada (Allen,
1997; Gatesy, 2003), yendo en contra de la idea clasica de deformacion del

sustrato como forma de crear una verdadera huella.

3.2 Influencia de los factores de preservacion

Las pistas de huellas fésiles resultan esenciales para el entendimiento
del comportamiento de dinosaurios, ya que brindan informacién valiosa sobre el
tamano corporal, estimacién de velocidad de desplazamiento, comportamiento
social, etc. La longitud y el ancho de las huellas y pistas son parametros
importantes en la determinacién del tamano corporal y la velocidad de los
productores de huellas. Para lograr un entendimiento adecuado, es esencial
entender el tipo de preservaciéon de las icnitas e interpretarlas correctamente.
Esto ha llevado a la realizacion de experimentos donde se simulan pistas en
laboratorio (utilizando animales actuales, modelos computacionales o
dispositivos mecanicos) a efectos de determinar el valor de aquellas medidas
registradas en superficies por debajo de la superficie por la que se movié el
organismo, cOmo se ve afectada la morfologia de las huellas con la profundidad
e intentar comprender como afectan ciertos factores a la generacién y
preservacion de huellas (algunos ejemplos: Allen, 1997; Gatesy, 2003;
Henderson, 2006; Milan & Bromley, 2006; Romano et al., 2007; Jackson et al.,
2009).

Dentro de los factores que afectan la preservacion final de las pistas
(Romano et al, 2007), tienen gran importancia:

1) La forma en la que se generaron las huellas: si son huellas verdaderas,
subhuellas o huellas transmitidas (ver Figura 3.5). El grado de detalles
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morfologicos y la semejanza a la estructura 6sea de un pie 0 mano sera

mayor cuando las huellas pertenezcan al primer tipo y no a los otros dos.

Fellzng de la huelka

Huieliz —
verdadera

Subhuella

Figura 3.5: Esquema mostrando las diferentes relaciones entre una huella verdadera, un
calco natural y una subhuella. Tomado y modificado de Lockley & Hunt (1995).

Sin embargo, algunos autores (Gatesy, 2003) consideran que cuando el
pie 0 mano de un animal interacciona con un sustrato altamente
incompetente, hundiéndose a cierta profundidad, no sélo distorsionara las
capas de sedimentos sino que las perforard o cortara. Este tipo de huellas
“profundas” (ver Figura 3.6) dara poca informacion morfolégica pero mucha
informacioén desde el punto de vista del movimiento, acerca de qué capas se
vieron afectadas directa e indirectamente por las extremidades del
organismo. Aunque no cumplen las caracteristicas tipicas asociadas a una
huella verdadera, no deberian considerarse subhuellas. Este tipo de
abordaje demuestra que aun queda mucho por comprender en el campo del
estudio de huellas fésiles.
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huellas "profundas”

huella “verdadera”

Superficial — - = Prafundidad

Warfalooia - = Novimiento

Figura 3.6: Esquema de huellas terépodas, representando una secuencia continua que va
desde las huellas mas superficiales y que conservan mayores detalles morfoldgicos
(huellas “verdaderas”) a aquellas que al tener mas profundidad conservan menos 0 ningun
detalle morfologico (huellas “profundas”), pero brindan mayor informacion sobre el
movimiento del organismo productor. Tomado y modificado de Gatesy (2003).

2) El tipo y estado del sedimento: su granulometria original, homogeneidad

y contenido de humedad. Un sustrato demasiado blando (ver Figura
3.7), demasiado duro o demasiado heterogéneo puede llevar a que
incluso las huellas verdaderas se preserven en forma incompleta
(Lockley, 1998).
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Figura 3.7: Esquema mostrando la preservacién diferencial de huellas en funcién del contenido
de agua de los sedimentos. Megalosauropus isp de Alemania (tomado y modificado de
Diedrich, 2004). A: buena preservacion de detalles morfolégicos como almohadillas y garras,
en sedimentos de planicies arenosas hiumedas; B: impresién sin marcas claras de digitos y sin
mayores detalles en sedimentos limosos mas blandos, de planicies mareales.

Icnofésiles de la Formacion Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano) de Uruguay

33



Los efectos de estos factores se han demostrado claramente en huellas
expuestas en secciones verticales (ver Figura 3.8), en cuyo caso se observa
claramente la deformacién de las capas sedimentarias alrededor y por debajo

de las huellas (Romano et al., 2007).

Figura 3.8: Fotografia (A) y dibujo (B) de una vista en seccion de una icnita saurépoda de gran
tamano en areniscas de la Formacion Scalby del Jurasico Medio de Yorkshire, Inglaterra. Las
diferentes capas sedimentarias afectadas por el pie del animal se hallan identificadas como L1
(superficie donde se genera la huella), L2, L4 y L6 (superficies de transmision de la huella; las
dos ultimas constituyen el piso de la misma). Escala: 10 cm. Tomado y modificado de Romano
et al. (2007).

El nivel al cual se preserva la huella determinara las dimensiones que se
registren en el campo. Diferencias en el tipo de sustrato, humedad del
sedimento y fuerza aplicada provocaran diferencias significativas en las
medidas de una huella (ver Figura 3.9; Moratalla et al., 1994; Lockley et al.,
2002), diferencias que tendran un efecto significativo en cualquier céalculo de
altura de la cadera, velocidad, paso, etc. Al tomar medidas de dimensiones de
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huellas siempre debe conocerse y entenderse el tipo de preservacién a fin de

evitar calculos erréneos.

Huellas con paredes inclinadas hacia adentro

- WO — = Dimensiones aparentss
. = 5 ==

a— TWI —

: — TWI —=

a = TW. Dimensicnes reales
Hugllas con paredes verticales
Y borde de sedimento desplazado Dimensiones aparentes
-+ TW.0 "

TWO » Dimensiones reales

£

Figura 3.9: El tipo de preservacion puede afectar las medidas que se tomen sobre una huella,
afectando posteriormente célculos basados en estas dimensiones. En este caso se muestra un
ejemplo de cédmo las dimensiones aparentes pueden afectar el calculo de la amplitud del rastro.
a: huella preservada con las paredes levemente inclinadas hacia adentro; indicadoras de
sustratos con cierta consolidacion inmediatamente por debajo de la superficie donde se genera
la huella; b: huella con paredes verticales y borde de sedimento desplazado, indicando un
sustrato mas blando. En algunos casos, las dimensiones verdaderas se sobreestiman mientras
que en otros se subestiman. Abreviaturas: TWO = ancho externo de la huella; TWI = ancho
interno de la huella; FS = tamano de la huella (largo o ancho). Tomado y modificado de Lockley
et al. (2002).
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Capitulo 4

Icnotaxonomia de huellas de dinosaurios

4.1 Generalidades

La icnotaxonomia de huellas se basa tanto en la morfologia de las
huellas como en los parametros morfométricos de las huellas y de las pistas
(Lockley & Hunt, 1995; Romero et al., 2003; Romano et al., 2007; Diaz-
Martinez et al., 2008). Un ejemplo clasico lo constituye Brontopodus birdi
Farlow et al. 1989, donde la morfologia caracteristica de las huellas de manos y
pies se une al arreglo de la pista para dar una diagnosis de la icnita. Sin
embargo, a los efectos de aplicar una nomenclatura icnotaxonémica exitosa se
requiere de un profundo entendimiento de la preservacion de la huella y de una
aplicacion consistente de los parametros.

Una de las mejores pistas sobre la identidad de un productor de huellas
es la forma de las mismas. El numero y arreglo de las huellas puede indicar si
se trataba de un dinosaurio bipedo o cuadrupedo (vide Romilio & Salisbury,
2010; Apesteguia & Gallina, 2011; Lucas et al, 2011), mientras que sus
dimensiones pueden utilizarse para calcular el tamafo del organismo productor
(algunos ejemplos: Thulborn, 1990; Henderson, 2003). En el caso de aquellos
dinosaurios bipedos facultativos (que podian dejar pistas tanto bipedas como
cuadrupedas), las huellas muestran que tipo de desplazamiento utilizd el
organismo en un momento dado. La forma de las huellas es un reflejo de la
anatomia de las extremidades del productor, y resulta particularmente
importante ya que cada gran grupo de dinosaurios presenta un patrdn
estructural propio y distintivo en sus extremidades (Thulborn, 1990). Sin
embargo, es comun que la identificacion no llegue mas alla de la asignacién de
una pista o huellas aisladas a alguno de los grandes grupos e incluso, en
muchos casos todas estas estrategias fallan, y no es posible llegar a una
conclusién acerca del tipo de dinosaurio en particular productor de las huellas.
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Figura 4.1: Principales grupos de dinosaurios y tipos de huellas asociadas (tomado y
modificado de Lockley & Hunt, 1995).

La mayoria de las icnitas descritas en la literatura se asignan a uno de
los siguientes grandes parataxones: Sauropoda, Theropoda y Ornithopoda (ver
Figura 4.1; Thulborn, 1990; Lockley, 2002; Romero Molina et al., 2003; Diaz-
Martinez et al., 2008). Es de notar que los parataxones tienen el mismo nombre
que los taxones naturales. Aunque esta es una practica que en general se
intenta evitar en el campo de la icnologia, en el caso de las huellas de
dinosaurios la denominacion de estos parataxones se ha mantenido por el uso.
Existen icnitas asignadas a otros grupos, pero no se comentara sobre ellas en
el presente trabajo, debido a su escasez en el registro fésil mundial y su

ausencia del registro fosil uruguayo.
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4.2 Icnotaxén Sauropoda

Se han identificado huellas y pistas de saurépodos en formaciones del
Jurasico Temprano al Cretacico Tardio de todos los continentes, exceptuando
la Antartida (Farlow, 1992; Lockley, 1994; Wright, 2005). Son facilmente
reconocibles por presentar una morfologia altamente distintiva (ver Figuras 4.2
y 4.3). Cuando la preservacion es buena, se puede apreciar que las huellas de
los miembros posteriores son groseramente ovales, subcirculares o elipticas,
un poco mas estrechas en la parte posterior, con una serie de muescas que
representan las garras a lo largo del borde anterior. Son ligeramente mas
largas que anchas. Es comun que el margen interno del pie se imprima mas
profundamente que el borde exterior y generalmente se encuentran rodeadas
de un borde prominente de sedimento desplazado. Frecuentemente se ven
acompafadas de una cresta de arenisca en forma de media luna (en direccion
del buzamiento de los estratos), que representa un desplazamiento de arena
producido por los pies del animal, a medida que atraviesa las dunas (Thulborn,
1990; Romero Molina et al., 2003; Fernandes, 2005).

En caso de pistas con muy buena preservacion, se han podido observar
huellas de los pies con evidencia de hasta 5 dedos dirigidos anterolateralmente
y un talén grande y redondeado. En casos de pistas pobremente preservadas,
pueden aparecer como depresiones ovales a subcirculares, sin presentar
mayores detalles. Las huellas de los miembros anteriores siempre son mas
pequenas que las producidas por los miembros posteriores. Aparecen
tipicamente como formas cdncavas posteriormente, en forma de media luna
creciente o herradura, sin impresiones distintivas de digitos excepto por marcas
de garras del pollex, en casos excepcionales (Farlow et al., 1989; Thulborn,
1990; Farlow, 1992). La identificacion de los autores de los rastros de
sauropodos es generalmente dificultosa debido a la morfologia uniforme de los
pies y manos de estos animales y a la preservacion pobre de la mayoria de las
pistas halladas.
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Figura 4.2: Esquemas de icnitas de saurdépodos con muy buen estado de preservacion. a-b:
huellas de manos. a: Breviparus taghbaloutensis, Jurasico Medio de Marruecos; b:
Parabrontopodus mcintoshi, Jurasico Superior de USA; c-g: huellas de pies c: Breviparus
taghbaloutensis, Jurasico Medio de Marruecos; d: Polyonyx gomesi, igen. et isp. nov., Jurasico
Medio de Portugal; e: Brontopodus birdi, Cretacico Inferior de USA; f: Brontopodus aff. B. birdl,
Jurdsico Superior de Portugal; g: icnita innominada, Jurasico Superior de Asturias (Espafa).
Tomado y modificado de Santos et al. (2009).

Figura 4.3: Ejemplo de icnitas con la distintiva morfologia saurépoda. Titanopodus
mendozensis (Cretacico de Mendoza, Argentina); a: par de huellas mano-pie de una pista y b:
detalle de una huella de mano. Tomado de Gonzéalez Riga (2011).
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4.3 Icnotaxén Theropoda

Se caracterizan por ser icnitas mesaxodnicas (digito central Ill es el mas
largo y constituye el eje estructural de la extremidad), tridactilas (dedos Il al 1V)
o tetradactilas (dedos | al V). Es bastante comin que no se vea la impresion
del dedo I, debido a que los dedos Il al IV se presentan con un patrén simétrico,
mientras que el dedo | se extiende medial o posteriormente. En general, mas
largas que anchas, con una envolvente ovalada (ver Figura 4.4a). Las
impresiones de los digitos, cuando estan bien marcadas, los muestran largos,
con terminacién acuminada, y con una relacion longitud/anchura elevada (ver
Figura 4.4b). Los angulos interdigitales suelen ser bajos. Pueden presentar
cierta curvatura (usualmente convexos hacia el exterior). El contorno de los
mismos es en forma de “V”. En caso de visualizarse las almohadillas o

cojinetes, hay mas de uno por dedo.

Figura 4.4: Morfologia tipica de las icnitas de teropodos. a: Esquema de una icnita terépoda
generalizada (tomado y modificado de Romero Molina et al., 2003); b: pequefia huella de
terépodo, Purgatoire Valley, Jurasico Tardio de USA (tomado de Lockley & Hunt, 1995).

Cuando se imprime el talén, se observa angular o con forma de “V”, muy
saliente, formado por la almohadilla metatarso-falangeal del dedo IV, o
bilobulado si se imprime también la almohadilla proximal del dedo Il. En caso
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de individualizarse marcas de garras, son estrechas y muy puntiagudas. La
terminacion posterior de las huellas es asimétrica (marcada por una escotadura
por detras del dedo Il, del lado interno del pie), que permite establecer si se
trata de un pie derecho o izquierdo (Thulborn, 1990; Garcia-Ramos et al., 2001;
Romero Molina et al., 2003).

4.4 Icnotaxon Ornithopoda

Las icnitas dejadas por las extremidades posteriores de ornitdpodos son
mesaxonicas, tridactilas (dedos Il al 1V) tetradactilas (dedos | al 1V). Son mas
anchas que largas, con una envolvente subcircular (ver Figura 4.5a). La
impresién de los dedos los muestra relativamente pequeios y mas bien
gruesos, de aspecto y distribucion en un patrén bastante simétrico (dedos Il al
IV). Los bordes son paralelos y con terminacién redondeada u oval,
ensanchandose hacia sus extremos anteriores. Esta forma hace que el
contorno de la huella tenga forma de trébol (ver Figura 4.5b). Los extremos
anteriores de los dedos son romos. Esta caracteristica resulta muy obvia en el
dedo Ill y especialmente en huellas de grandes ornitépodos (hadrosaurios e
iguanodontes). El dedo |, cuando existe, esta representado por una impresién
dirigida hacia delante, a lo largo de la base del dedo Il. En algunos casos, esta
impresion puede apuntar hacia el medio, pero a diferencia de las icnitas
dejadas por teropodos, nunca hacia atras. Los angulos interdigitales son mas
altos que en los terépodos. Cuando se conserva la impresidon de las
almohadillas, se visualiza solamente una por dedo. La impresion del talén lo
muestra amplio y redondeado, simétrico y en forma de “U”, debido a la
existencia de una almohadilla grande y centrada. Esto hace que sea dificil
determinar si se trata de una huella derecha o izquierda cuando se hallan
aisladas. En el caso de ornitopodos cuadrupedos, las huellas dejadas por las
manos son mucho mas raras, y se caracterizan por presentar forma de estrella
0 abanico (ver Figura 4.1; Thulborn, 1990; Garcia-Ramos et al., 2001; Romero
Molina et al., 2003).
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Figura 4.5: Morfologia tipica de las icnitas ornitépodas. a: Icnita ornitépoda generalizada
(tomado y modificado de Romero Molina et al., 2003); b: huella de ornitépodo de la Formacion
Botucatu,, Cretacico Inferior de Brasil (tomado y modificado de Fernandes, 2005). Escala en

cms.
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Capitulo 5

Metodologia

5.1 Parametros morfométricos empleados

5.1.1 Parametros de huellas

Cuando se toman medidas en una huella deben tenerse ciertas cosas en
cuenta, especialmente dos: que sean medidas confiables y faciles de obtener.
Una medida ideal en términos de confiabilidad es aquella que presenta poca o
ninguna variacion a lo largo de una pista, mientras que una ideal en cuanto a
su conveniencia es aquella facil de tomar y que permite una prediccidn correcta
del tamafno corporal. Lamentablemente, no existe una unica medida que
satisfaga ambos criterios (Thulborn, 1990). A continuacién, se presentan
algunos términos y parametros de los mas utilizados a la hora de caracterizar
icnitas (a menos que se especifique lo contrario, todas las definiciones sensu
Leonardi, 1987 y Thulborn, 1990). La forma en la que se toman las medidas se
muestra en la Figura 5.1.

Largo de la huella (FL = “footprint length’) — Es la distancia entre el punto mas
anterior y el mas posterior de la huella, medida paralelamente a un eje
longitudinal (FLA = “footprint long axis”) que atraviesa la huella. FL no siempre
se aproxima al tamafo real y muchas veces es dificil de medir o de estimar
debido al tipo de preservacion, a la ausencia de marca de talén, arrastre del
dedo central o impresion del metapodio (Romano et al, 2007). Sin embargo, si
se seleccionan huellas bien preservadas o incluso subhuellas que muestren
entrada y salida vertical del sedimento, sin marcas de arrastre, se puede lograr
una buena aproximacién al tamano real de las extremidades de los productores

de huellas.

Ancho de la huella (FW = “footprint width”) — Es la distancia entre el punto

medial mas lejano y el punto lateral mas lejano de la huella, medida

Icnofésiles de la Formacion Tacuarembo (Jurasico Tardio-Cretacico Temprano) de Uruguay
43



paralelamente a un eje transversal (FTA = “footprint transverse axis”) que

divide la huella (perpendicular al eje longitudinal).

indice del tamafio de la pisada (Sl = “index of footorint size”) — Este indice se
utiliza comunmente en descripciones de huellas fésiles, ya que estudios han
probado que presenta poca variacidn dentro de una misma pista (Thulborn,
1990). Se calcula como Sl = (FL x FW)%® (mismas unidades que FL y FW).
Cuando la huella esta bien preservada, con un limite claro y definido, sus
dimensiones FL y FW pueden medirse con una precision razonable. Pero si
una huella presenta una preservacién pobre, y sus limites son vagos o
irregulares, puede resultar muy dificil obtener medidas validas. La variacion en
el tamano de las huellas dentro de una misma pista es algo comun, lo que la
convierte en una gran fuente de incertidumbre a la hora de evaluar el tamafo

corporal del productor.

Eje del digito (DA = “digit axis”) — Es una linea imaginaria que pasa a través
del centro de la almohadilla metapodial-falangeal (o en caso de ausencia de la
misma, por el punto medio de la seccién proximal del digito). Cuando los
digitos son rectos, este eje sirve como un eje aproximado de simetria. Si los
digitos son rectos proximalmente pero se curvan distalmente, sirve como eje de
simetria para la seccion proximal. Si los digitos se curvan completamente, se
traza un eje de simetria rectificado. El eje del dedo Il define el eje longitudinal
FLA de la huella.

Largo de los digitos — Existen varias formas de medir el largo de los digitos,
ya que los criterios varian de acuerdo a la morfologia de la huella y su estado
de preservacion. Debido a esto es importante siempre indicar como se tomé la
medida mediante un esquema. El largo del digito (DL = “digit length”) es la
distancia entre la punta de la ufia o0 garra con la ultima almohadilla digital visible
del dedo en consideracion. Cuando los dedos presentan curvatura, esta
medida no representa el largo real. La longitud libre (DFL = “digit free length”)
se refiere a la medida del segmento que une la extremidad distal del digito con
el punto medio de la distancia entre dos hypexes adyacentes. El largo de la

porcion falangeal (LPP = “length of phalangeal portion”) es la medida del
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segmento que une el extremo distal del digito con el punto medio
correspondiente de la almohadilla metapodial-falangeal. El largo real del
digito (TLD = “frue length of digit’) es igual al LPP cuando los dedos son
rectos. Es la medida que mas se acerca al largo anatémico real del dedo.

Divergencia de los digitos (DD = “divarication of digits”) — Se denomina como
angulo interdigital al angulo entre dos dedos del mismo pie o mano. El angulo
entre digitos adyacentes se denomina divergencia parcial (PDD). El angulo
entre los digitos Il y IV, en huellas tridactilas, o entre | y IV, en huellas
tetradactilas, se denomina divergencia total (TDD). Los angulos pueden ser

agudos, rectos u obtusos.

pany

W

\
el

a b .

FLA = DA

-l
|

Figura 5.1: Forma en la que se toman las medidas sobre una icnita (fomado y modificado de
Leonardi, 1978). a: Se muestra como se toman el largo y ancho de la huella y el trazado de los
ejes longitudinal (coincidente con el eje del digito Ill) y transversal. b: Se muestran las
diferentes formas de medir la longitud de los digitos, el hypex y la forma de medir los angulos
interdigitales para obtener la divergencia parcial y total. Significado de las siglas en el texto.
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5.1.2 Parametros de pistas

A continuacién se brinda un listado de parametros morfométricos
aplicables a pistas fosiles (a menos que se especifique lo contrario, todas las
definiciones sensu Leonardi, 1987 y Thulborn, 1990). Como pista o rastro
(“trackway’) se considera una serie de huellas sucesivas dejadas por un
animal. En cuadrupedos, el minimo ideal de huellas para considerarlas como
una pista es de tres sets secuenciales de huellas (seis huellas; tres posteriores
consecutivas y tres anteriores asociadas), mientras que en bipedos se
consideran tres sets (tres huellas posteriores consecutivas). En el caso de
obliteracion de las huellas anteriores con las posteriores, se requieren tres
posteriores consecutivas (al igual que en bipedos). La forma en la que se
toman las medidas se muestra en la Figura 5.2.

Linea Media (ML = “midline”) — Traza imaginaria del plano sagital del productor
de huellas en su interseccion con el sustrato. En una pista recta, es una linea
equidistante entre las huellas que la integran. En una pista irregular, se curva y

puede llegar incluso a tocar y/o cortar el contorno de algunas huellas.

Heteropodia/Homopodia — La relacion entre las areas de la mano y del pie
muestra si un organismo tenia manos y pies morfoldgica y dimensionalmente
diferentes (heteropodia) o similares (homopodia). Se halla como area

mano/area pie.

Paso Oblicuo (OP = “oblique pace”) — Es la distancia entre la impresién de la
mano derecha o pie derecho y la de la mano izquierda o pie izquierdo. Se mide

en forma oblicua a la linea media.

Zancada (S = “stride”) — La zancada se refiere al movimiento pendular de un
miembro, movimiento que se completa cuando el mismo vuelve a su posicién
inicial, o a la distancia que se cubre durante este movimiento. En icnologia, la
zancada es la distancia entre dos puntos de referencia correspondientes entre

dos huellas consecutivas del mismo lado (un punto de referencia es cualquier
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punto homélogo que pueda identificarse con claridad en una huella). Esta
distancia suele ser medida en forma bastante paralela a la linea media y resulta
una medida con poca variabilidad dentro de una misma pista, siempre y cuando
el organismo no haya cambiado su velocidad.

Paso (Simple) (P = “[length of] pace’) — Es la distancia que separa dos puntos
de referencia correspondientes en dos huellas consecutivas de un pie/mano

izquierda (o derecha), proyectada sobre la ML. Es la mitad del valor de S.

Distancia entre manos y pies (DMP = “distance between manus and pes’) —
Es la distancia entre las proyecciones sobre la ML de los centros de las huellas
(se utilizan como puntos de referencia los puntos medios de las huellas, ya que
entre huellas de manos y pies no existen puntos homdlogos). Cuando existe
sobreimpresién de huellas de los pies sobre las de las manos, este valor sera

negativo.

Ancho del Paso (WP = “width of pace”) - Es la distancia entre los puntos
medios de dos huellas consecutivas de lados opuestos (pie izquierdo con
derecho o0 mano izquierda con derecha), proyectada sobre un eje perpendicular
alaML.

Ancho Externo del Rastro (ETW = “external trackway width’) — Es el ancho
total del rastro, tomado como la distancia entre las tangentes al borde externo
de las huellas, medida en forma paralela a la ML. En la realidad, esta definicion
asume que estas tangentes son paralelas a la ML, lo que no siempre ocurre.

Por eso es usual tomar varias medidas y realizar un promedio.

Ancho Interno del Rastro (ITW = “internal trackway width’) — Es la distancia
entre las tangentes al borde interno de las huellas de las manos/pies
consecutivos de lados opuestos. Nuevamente, se asume que estas tangentes
son paralelas a la ML, por lo que también se recomienda expresarla como el

promedio de varias medidas.
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Angulo de Paso (PA = “pace angulation”) — Angulo (%) formado por los
segmentos que unen puntos correspondientes (preferentemente, el centro de la
almohadilla metapodial-falangeal del digito Ill) de tres huellas consecutivas del
pie o0 mano (izquierda-derecha-izquierda o derecha-izquierda-derecha). Tiene
un valor bastante constante siempre que la velocidad se mantenga constante,
ya que es directamente proporcional a ésta. Los angulos presentan valores
bajos cuando las pistas son anchas y las zancadas cortas, y altos cuando las
pistas son estrechas y las zancadas largas. Cuando las huellas de las manos
estan mas cercanas a la ML que las de los pies, el PA de las manos es mayor

que el de los pies. Es raro que ocurra lo contrario.

Divergencia del pie/mano con respecto a la linea media (DPML o DHML =
“divarication of pes/hand from midline”) — Angulo formado por el FLA con la
MD. La divergencia puede ser positiva (pie/mano apuntando hacia afuera de la

ML) o negativa (pie/mano apuntando hacia adentro de la ML).

Cociente Zancada/Largo de la huella (S/FL) — Este cociente se utiliza
frecuentemente en descripciones formales. Se lo ha propuesto (Romero Molina
et al., 2003) como un indicador de cuan robustas son las extremidades de un
organismo (ver Tabla 5.1).

Tabla 5.1: Valores de la relacion S/FL y su significado (tomado de Romero Molina et al., 2003)

S/FL Extremidades
> 6 Delgadas

6 a 5.5 | Normales

5.5 a3 | Gruesas

<3 Muy gruesas
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Figura 5.2: Pardmetros de una pista fésil. Significado de las abreviaciones en el texto. Tomado
y modificado de Leonardi (1987).
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a) Pistas de dinosaurios cuadrupedos: Sauropoda

Aunque las pistas de dinosaurios cuadrupedos no se conocen tan bien
como las de los bipedos (Thulborn, 1990), el tipo y arreglo de las huellas (tanto
de manos como de pies) en las pistas de saurépodos (demostradas como tales
o probables) han llevado al reconocimiento de tipos distintivos.

La FL en las huellas de los pies puede variar entre 20 cm (Lim et al.,
1994; Lockley et al., 2002) hasta 1 m o mas (Wright, 2005). Thulborn (1990)
propone como valores mas usuales entre 90 y 100 cm. Sin importar el tamafo,
todas las pistas de saurépodos presentan las clasicas impresiones
subtriangulares a subredondeadas con el extremo anterior dirigido hacia afuera
de la ML vy, cuando existen, impresiones de las garras dirigidas
anterolateralmente (Wright, 2005). La DPML varia entre los 20° a 30°. La
relacion S/FL normalmente es de 7/1 o0 8/1. EI PA es de 120°a 140° (Thulborn,
1990), aunque otros autores admiten valores menores; por ejemplo, Moreno &
Benton (2005) consideran un PA menor a 110° como tipico de pistas

sauropodas.

Ademas de las caracteristicas morfologicas de las huellas mencionadas
en la seccion 3.2.1, otras caracteristicas importantes que identifican a estas
pistas, cuando se tiene una pista discernible como tal, son: la posicién de la
mano relativa al pie, la amplitud de la luz del rastro o pista o “trackway gauge”
(definido por la posicion lateral de las huellas con respecto a la ML), y la
heteropodia (Thulborn, 1990; Lockley et al., 1994a; Platt & Hasiotis, 2006).

Hasta fines de 1990, se midié el ancho de las pistas empleando
diferentes criterios: ancho interno, ancho externo y ancho angular (Thulborn,
1990) sin que existiesen términos generales y/o especificos para describir o
categorizar el ancho de la pista en relacién al tamafo de las huellas o la
distancia entre las mismas (Romano et al., 2007). Farlow (1992) instauré el
concepto de la amplitud de la luz del rastro como una caracteristica definitoria
de las pistas fésiles de sauropodos, utilizando los términos “narrow - gauge’
(luz de rastro estrecha) y “wide — gauge” (luz de rastro amplia). La aplicacién de
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estos términos es dependiente de dos factores: 1) el ancho del espacio entre
los margenes internos de las huellas de los miembros posteriores y 2) la
posicion de las huellas de los miembros anteriores. Las pistas “wide - gauge”
presentan las huellas traseras relativamente lejos de la linea media, mientras
que las pistas “narrow -gauge” muestran las huellas traseras cerca de o sobre
la linea media (ver Figura 5.3; Farlow et al, 1989; Lockley et al., 1994;
Moratalla et al., 1994; Henderson, 2006).

'wide-gauge' 'medium-gauge'  'narrow-gauge'

)

S 0 O
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Figura 5.3: Ejemplos de pistas de saurépodos tipo “wide”, “medium” y “narrow-gauge”. Tomado
de Romano et al. (2009).

Algunas de las pistas de saur6podos mejor preservadas son las
provenientes de la Formacion Glen Rose del Cretacico Temprano de Texas,
USA, particularmente las expuestas en los estratos de caliza del lecho del Rio
Paluxy (Parque Estatal del Dinosaur Valley) (Farlow, 1992). Observadas por
primera vez en 1934, una de estas pistas constituye el espécimen tipo del
icnogénero Brontopodus birdi Farlow et al., 1989, estandar de las pistas tipo
“wide-gauge”. Las huellas de manos en este espécimen se hallan bien
conservadas. Presentan un largo y ancho de unos 40 a 50 cm, tienen una
forma similar a la de una herradura. Las huellas de los pies se hallan bien
preservadas, con una FL entre 50 cm a mas de 1 m, y un FW entre 60 a 65 cm.
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Son fuertemente asimétricas, con marcas de grandes garras dirigidas
lateralmente en los dedos | al lll, y marcas mas pequenas de unguales o
callosidades en los dedos IV y V. Las huellas presentan mas profundidad a lo
largo de los margenes internos, lo que indicaria que el autor del rastro
transportaba la mayor parte de su peso en el lado interno de los miembros
traseros, conclusion consistente con la robusta construccion de los
metatarsales internos del pie de los saurépodos. Existe una profunda marca de
un “talén” en la parte posterior de la huella, indicando la presencia de una
almohadilla de tejido conectivo sustancial, similar a la que presentan los
elefantes para absorber impactos, por detras y debajo de los huesos del pie
(Farlow, 1992). Tanto las huellas de las manos como las de los pies se
encuentran posicionadas lejos de la ML. Los centros de las huellas de los pies
estan mas alejados de la ML que los de las manos. Ambos tipos de huellas se
orientan con un DPML de entre 20° a 30° hacia afuera con respecto de la
direccién de desplazamiento del dinosaurio (divergencia positiva). El cociente
area mano/area pie es de 1:3. El OP y la S son aproximadamente los mismos
para huellas de manos y pies; la S es de unas 3 veces y media la longitud de
las huellas de los pies. El PA varia entre 100° a 120°, tanto para manos como
para pies (Farlow et al., 1989; Lockley & Rice, 1990; Farlow, 1992; Lockley et
al., 1994a).

En contraste con las pistas de saurépodos “wide-gauge”, existen muchos
sitios con pistas en donde las huellas de los pies (y a veces también las de las
manos) estan cerca o incluso intersectan la ML. Uno de los estandares de
pistas tipo “narrow” es el de Parabrontopodus mcintoshi (Lockley et al., 1994a).
Caracterizada por no presentar espacio entre la ML y el borde interno de las
huellas posteriores, esta pista esta formada por huellas mas largas (FL = 78
cm) que anchas (FW = 56 cm). El FLA estéa dirigido hacia afuera, asi como las
impresiones de las garras de los digitos I, Il y IIl, indicando divergencia positiva.
Las huellas de las manos son semicirculares y pequefas en comparacion con
las de los pies, mas anchas (FW = 38 cm) que largas (FL = 24 cm). La
heteropodia es pronunciada (1:5) (Lockley et al., 1994a; Wright, 2005).
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El uso de la terminologia “wide” y “narrow”’ para categorizar las pistas en
base a su ancho fue uno de los primeros intentos de subsanar el problema de
como medir este parametro y cémo relacionarlo al tamafo y posicion de las
huellas, pero llevd a la generacion de otro problema: en dinosaurios
cuadrupedos, el ancho de la pista no es el mismo necesariamente para manos
y pies (Thulborn, 1990; Romano et al., 2007) y dentro de una misma pista
pueden ocurrir variaciones de la amplitud de la luz del rastro (Wright, 2005). A
esto se sumo la no cuantificacion del parametro, lo que llevé a la utilizacion en
forma indiscriminada de la terminologia para los diferentes tipos de anchos de
pistas. Meyer et al. (1994) ilustraron una categoria “medium” (ver Figura 5.3),
sin describirla, mientras que otros autores comenzaron a utilizar adjetivos como

“‘moderado” o “levemente” “wide-gauge” (Wright, 2005). Es por esto que
Romano et al. (2007) propusieron la utilizacién de un nuevo parametro, la Tasa
del Ancho de Pista (TR = “frackway ratio”’) a efectos de sustituir la
terminologia empleada hasta el momento para describir el ancho de las pistas,
que no permitia cuantificarlo y por ende no se podian realizar comparaciones
precisas entre diferentes pistas. Este parametro se expresa como el cociente
del ancho de las huellas en relacién al ancho total de la pista, teniendo la
ventaja de poder calcularse por separado para manos y pies (PTR = “pes
trackway ratio’ y MTR = “manus trackway ratio”). El indice TR propuesto se

calcula como:

TR = (SW/OW) x 100%

En esta ecuacion SW (“side width’) es el ancho de las huella medido en
forma transversal; pudiendo tomarse el ancho de las huellas derechas o
izquierdas o la media de ambas, y OW (“overall width’) es el ancho total de la
pista, medido entre los margenes externos de las huellas del lado izquierdo y
derecho. Las medidas se toman de forma perpendicular a la ML (ver Figura
5.4). En pistas donde las huellas presenten su FLA paralelo a la ML, SW
coincidird con FW. OW equivale al ETW. Lo ideal es calcular este indice para
los diversos segmentos de la pista (por cada par de huellas izquierda -
derecha), todo a lo largo de la pista. Sin embargo, este indice puede aplicarse
también a pistas pobremente preservadas, en las que no se hayan conservado
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las huellas de las manos e incluso en las que los margenes de las huellas se
hallan desdibujados (aproximando los margenes laterales de las mismas). Se
obtiene asi un indice generalizado para toda la pista. Una de las ventajas del
indice TR es que, al involucrar la medida del ancho del espacio entre los
margenes internos de las huellas posteriores y/o anteriores, ademas del ancho
de las mismas, permite distinguir entre pistas donde la luz del rastro es similar
pero las huellas son de diferente tamarno, identificando posibles variantes

ontogenéticas (cuando las huellas son de diferente tamaro pero el indice es el
mismo) (Romano et al., 2007).
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Figura 5.4: Determinacion del parametro PTR de acuerdo con el estado de preservacion de la
pista. A: determinacion de las medidas SW y OW en una pista de Brontopodus birdi 'y calculo
del indice PTR a lo largo de los diferentes segmentos de la pista; B: calculo de un PTR

generalizado en una pista pobremente preservada, donde apenas se individualizan los
margenes de las huellas. Tomado de Romano et al. (2009).
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Romano et al. (2007) testearon la validez del concepto “narrow’ y “wide-
gauge’ en términos de su indice TR, buscando pistas de saurépodos descritas
en la literatura a las que se les pudieran realizar medidas y calcular el indice
PTR. De su trabajo se desprenden las siguientes tres categorias:

“narrow’ = 50%
“medium” entre 49% y 36%
“wide” <35%

Encontraron también una relacion entre el PTR y el PA: altos valores de
PA y PTR caracterizan a las pistas “narrow’” mientras que lo contrario ocurre
para las pistas tipo “wide”. Esta relacion es de esperarse cuando la velocidad
de un animal cambia: a medida que la S se hace mayor con el aumento de la
velocidad, el valor de PA se vuelve mas alto, lo que se asocia a una pista con

una luz de amplitud mas estrecha.

Al igual que otros parametros derivados de medidas tomadas sobre
huellas y pistas, el indice TR se vera afectado por la calidad de la preservacion.
Variaciones en el largo y profundidad de la huella con la profundidad tendran
efectos significativos en el célculo de variables como el tamafno corporal, la
velocidad de desplazamiento, el paso y el TR (Romano et al., 2007).

Algunos autores han propuesto que las pistas tipo “narrow” dominaron
durante la mayoria del Jurasico, mientras que las pistas tipo “wide”
predominaron durante el Cretacico y que, durante cierto periodo de tiempo,
entre el Jurasico Tardio y el Cretacico Temprano, ambos tipos mostraron
abundancias groseramente similares (Lockley et al.,, 1994a; Wilson & Carrano,
1999; Henderson, 2006). Esta afirmacién ha sido utilizada como evidencia de
que el patrén de las pistas refleja una diferencia estructural entre diferentes
autores de rastros de saurépodos (Farlow, 1992). Es concebible pensar que las
diferencias en la amplitud de la luz del rastro, entre pistas “wide-gauge” con
pistas “narrow-gauge”, reflejen diferencias en la estructura del esqueleto de los
autores de las pistas. Una de las hipétesis propuestas es que las pistas tipo
“narrow” son producto de animales con extremidades levemente inclinadas

medialmente (hacia adentro), mientras que las pistas tipo “wide” lo son de
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animales con miembros dirigidos verticalmente (Farlow, 1992; Henderson,
2006). El analisis detallado de los miembros posteriores y cintura pélvica de los
titanosaurios ha sugerido que estos saurépodos, dominantes durante el
Cretacico, eran osteolégicamente capaces de producir pistas tipo “wide-gauge”
(Wilson & Carrano, 1999; Henderson, 2006), pero sigue sin encontrarse una
explicacién biomecanica para los dos tipos de pistas totalmente satisfactoria.
Las correlaciones que los diferentes autores han planteado entre el patron del
rastro y las diferencias taxonémicas siguen siendo inciertas. Se ha sugerido
que las diferencias en amplitud pueden deberse a la consistencia del sustrato
sobre el cual caminaron los organismos, a cambios en la velocidad y por lo
tanto en el modo de desplazamiento o incluso a la ontogenia, mas que a
diferencias taxondémicas (Farlow, 1992; Wilson & Carrano, 1999; Wright, 2005).
Si los diferentes patrones son producto de estas diferencias, tendran poco valor

sistematico.

b) Pistas de dinosaurios bipedos: Theropoda y Ornithopoda

Las pistas de dinosaurios bipedos suelen ser llamativamente estrechas
(PA entre 160° y 170°), con las huellas derechas e izquierdas usualmente
cayendo en una misma linea en vez de seguir un patrén en zigzag (ver Figura
5.5). Esto indica que cada pie era plantado bajo la linea media, a efectos de
proveer el mayor soporte posible durante la zancada. Medidas tomadas de
cientos de pistas de dinosaurios bipedos muestran que éstos favorecian la
caminata; las pistas de animales realizando un trote o corriendo son escasas.
Esta preferencia es evidente para dinosaurios de todos los tamarios (Thulborn,
1990).

Cuando la preservaciéon es buena y las huellas exhiben marcas de
garras y bordes claramente definidos, es sencillo distinguir entre pistas dejadas
por terépodos y ornitdpodos (Thulborn, 1990). Sin embargo Farlow (1987)
considera que en general los ejemplares con tan buen estado de conservacién
son poco comunes, representando los extremos claros de lo que denominé una
“secuencia continua borrosa”. Mientras que los ter6podos eran organismos

exclusivamente bipedos, los ornitdpodos eran bipedos con algunas formas con
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cuadrupedalismo. La mayoria de las pistas de ornitopodos descritas son de tipo
bipedo, aunque existen rastros cuadrupedos documentados (Meyer & Thring,
2003), pero cuando se esta ante una pista bipeda, puede tratarse de un rastro
dejado por un animal perteneciente a cualquiera de los dos grupos: Theropoda
u Ornithopoda. Esta similitud entre pistas se debe a que ambos grupos poseen
extremidades posteriores con pies funcionalmente tridactilos y con simetria
mesaxonica (Thulborn, 1994; Fastovsky & Smith, 2004; Romilio & Salisbury,
2010). Debido a esto se debe tener extremo cuidado al designar una pista
como producida por un dinosaurio terépodo u ornitépodo.

Algunos de los criterios utilizados para discriminar entre grupos se
refieren a la morfologia individual de las huellas (mencionados en la seccion
3.2.1): las huellas de ter6podos tienden a ser mas largas que anchas,
ocurriendo lo contrario para ornitépodos; los dedos mas romos y mas cortos,
con terminacién en forma de “U” y no de “V” son tipicos de ornitépodos (ver
Figura 5.5; Thulborn, 1990). Sin embargo, existe una gran variacion
morfolégica dentro de los clados y similitud morfoldgica entre clados, lo que
puede dificultar la identificacion de los productores de huellas (Mateus & Milan,
2008; Romilio & Salisbury, 2010)

Lockley (2001) sugiri6 que la distincidbn entre pistas de terépodos vy
ornitbpodos puede hacerse en base al patron de la pista y el indice Sl, donde
las huellas de terépodos son tipicamente elongadas, con pistas que muestran
pasos largos y PA elevados (acercandose a 180°). En contraste, propone que
las huellas de ornitépodos son tan (0 mas) anchas que largas, mientras que las
pistas muestran pasos cortos y PA mas bajo. Lockley (2001) considera como
posiblemente diagnédstica la divergencia negativa moderada a pronunciada del
FLA en pistas de ornitépodos, hipoétesis discutida por otros autores (vide
Thulborn, 1990). Las huellas de terépodos tienden a presentar impresiones
mejor definidas de almohadillas en comparacién con huellas de ornitdpodos de
igual tamafo (Lockley et al, 2008), pero la claridad de estas impresiones
depende de factores como el tamafo de la huella y las condiciones de

preservacion.
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Figura 5.5: Disefio de pistas tipicas de dinosaurios del Cretacico Inferior de Alemania; a: pista
de ornitépodo tipo Iguanodon (mostrando un caso de desplazamiento cuadripedo); b: terépodo
carnivoro de gran tamafo (bipedo). Tomado y modificado de Diedrich (2004).

Varios autores han planteado la utilizacion de analisis multivariados de
parametros morfométricos de las pistas (vide Moratalla et al., 1988; Mateus &
Milan, 2008). Thulborn & Wade (1979) estudiaron las icnitas de Lark Quarry,
qgue se encuentran en depdsitos de areniscas intercaladas con arcillitas al oeste
de Queensland, Australia. Uno de los horizontes que estudiaron mostraba mas
de 160 huellas asignadas a pequerios dinosaurios bipedos (teropodos y
ornitépodos). En el mismo horizonte observaron una pista de 11 huellas, que
asignaron a un gran dinosaurio terépodo (tipo carnosaurio), moviéndose en
sentido contrario a las pistas de los pequeros dinosaurios. Esta “estampida”
fosilizada en el tiempo es uno de los casos mas conocidos en la literatura de
huellas fosiles, y es un tipico ejemplo de la aplicacion de la paleoicnologia al
estudio del comportamiento (habitos gregarios en pequefios dinosaurios; huida
ante un depredador). Romilio & Salisbury (2010) revisaron este caso, aplicando
a los datos los analisis multivariados utilizados por Moratalla et al. (1988) y
Mateus & Milan (2008). Encontraron que las huellas asignadas a un gran
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terépodo carnivoro pertenecerian en realidad a un ornitépodo de gran tamario,
demostrando que, siempre que sea posible, se requieren mas estudios que
involucren andlisis estadisticos para evitar asignaciones parataxondémicas

equivocadas.

5.2 Estimacion de tamano corporal, velocidad y modo de
desplazamiento

Todas las conclusiones que se obtienen a partir de una pista sobre la
identidad, tamafo y comportamiento de los dinosaurios dependen de métodos
originados en el estudio de otros animales. En el caso de la locomocion, por
ejemplo, estos métodos se basan en el entendimiento de la locomocién de

animales vivientes (Alexander, 1976; Thulborn, 1990)

5.2.1 Parametro h: Altura de la cadera

Uno de los parametros de tamano corporal mas comunmente calculados
es la altura de la cadera (h = “hip height’), definida por R. McN. Alexander
como “la altura de la cadera sobre el piso” (Thulborn, 1990; Romano et al.,
2007). Puede calcularse directamente a partir del esqueleto o estimarse a partir
de la evidencia de pistas dejadas por dinosaurios, en general en términos del
valor de FL. Alexander (1976) realiz6 una primera aproximacion valida tanto
para dinosaurios bipedos como cuadrupedos, calculando este parametro como
h=4 FL (0.25 h = FL). Sin embargo, este mismo autor ha reconocido que FL
puede representar valores variados con los distintos tipos de dinosaurios,
reconociendo que un estimado de h puede variar desde 3.6 FL a 4.3 FL.

Este tipo de ecuacion asume que el tamafno del pie de un dinosaurio, y
por ende el tamafo de su huella, tendra una relacién constante con h. Existen
dos razones por las cuales este razonamiento puede no ser correcto. Una de
ellas es que el cociente h/FL probablemente varie de forma sistematica entre
los diferentes taxones de dinosaurios. La segunda es que este cociente puede
variar durante la vida de un individuo (por ejemplo, debido al crecimiento
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alométrico; Farlow et al., 1995). A pesar de esto el uso de cocientes resulta Gtil
en el andlisis de pistas, resultando mas adecuado el uso de diferentes
cocientes para los diferentes grupos taxonémicos. De acuerdo a Thulborn
(1990), los cocientes h/FL para los diferentes grupos son:

Pequerios ter6podos (FL <25 cm): h=4.5 FL

Grandes terépodos (FL > 25 cm): h=4.9 FL

Pequerios ornitépodos (FL <25 cm): h=4.8 FL

Grandes ornitopodos (FL > 25 cm): h=5.9 FL

Pequerios dinosaurios bipedos en general (FL <25 cm): h=4.6 FL

Grandes dinosaurios bipedos en general (FL > 25 cm): h=5.7 FL

Para el caso de grandes cuadrupedos, como los saurépodos, se ha
sugerido que se asemejarian al caso de los grandes ornitdpodos, siendo una
buena estimacion h = 5.9 FL (Thulborn, 1990). Sin embargo, en saurdépodos la
anatomia y postura del pie no se conoce muy bien, lo que hace imposible una
ecuacion que prediga el parametro h de forma que sea completamente
confiable (la ecuacion original de Alexander asumia que la articulacion
metatarsofalangeal se apoya en el suelo, mientras que la tarsometatarsal, no).
Algunos autores utilizan la expresion original de Alexander (h =4 FL), mientras
que otros optan por utilizar el rango h =4 a 5.9 FL y dar una media (ver por

ejemplo Moreno & Benton, 2005).

5.2.2 Estimacion de velocidad y modo de desplazamiento

A partir del pardmetro h, se pueden calcular el modo de desplazamiento
(caminata, trote, carrera) y la velocidad de movimiento con la S. Por esto
reviste gran importancia lograr una determinacidén lo mas exacta posible de las
dimensiones de las huellas. Ya que S puede medirse entre dos puntos
correspondientes de huellas sucesivas del mismo pie, sin verse afectada por la
preservacion, una vez obtenidos h (a partir de FL) y S se podra estimar el

tamano, velocidad y paso del organismo productor (Thulborn, 1990; Romano et
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al, 2007). Es comun obtener un valor de S denominado largo de la zancada
estandarizada o zancada relativa (calculado como S/h), (Thulborn, 1990).
Alexander (1976) encontré que los actuales vertebrados terrestres cambian de
una caminata al paso a un trote o carrera cuando S/h alcanza un valor de 2.0,
sugiriendo que lo mismo era probable para los dinosaurios. Se han definido
(Thulborn, 1990) incluso 3 tipos de andar en dinosaurios:

Caminata: S/h menor a 2.0
Trote: S/hentre 2.0y 2.9
Carrera: S/h mayor a 2.9

Este parametro de zancada relativa no sélo es indicador del tipo o modo
de andar sino que también puede utilizarse para realizar una estimacion de la
velocidad absoluta del productor de huellas. Es uno de los mejores criterios de
los que se dispone para estimar y comparar las habilidades locomotoras de los

dinosaurios.

Existen varios métodos para determinar velocidades absolutas
(Thulborn, 1990); algunos son mas fécilmente aplicables que otros.
Basicamente existen dos: el método de Alexander y el de Demathieu (en su
version para pistas y no a partir de restos esqueletales).

Alexander (1976) realizé observaciones sobre diversos animales
actuales, incluyendo pequefios mamiferos, caballos, elefantes y aves.

Determiné que existia la siguiente relacion entre S, hy la velocidad (v):

S/h=2.3 (V/gh)*3

Esta relacion general puede aplicarse a pequenos y grandes animales,
sean bipedos o cuadrupedos, caminen, troten o corran, y no sera afectada
seriamente por variaciones en la consistencia del sustrato.

Transformando la ecuacién anterior se tiene: v = 0.25g%°s"¢" 117
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(Las medidas lineares se hallan en metros, la velocidad en m/s y la aceleracién
gravitatoria en m/s2).

Esta ecuacidén se ha aplicado a pistas de dinosaurios, donde S puede
medirse directamente y h estimarse a partir del largo de las huellas. Las
velocidades estimadas con este método son generalmente muy bajas (no
excediendo los 10 km/h). Las estimaciones en general son realistas, aunque el
método tiende a subestimar las velocidades bajas y sobreestimar las altas. Es
un método apropiado para dinosaurios que tendian a caminar (SL/h menor a
2.0), y no es influenciado por el tamafo de los organismos o el tipo de sustrato,
requiriendo solamente una estimacion de h (Thulborn, 1990).

5.3 Metodologia aplicada en campo

5.3.1 Localidades fosiliferas estudiadas

Los materiales estudiados provienen de dos localidades a las que se
denominé Cafada del Ombua | y Il, ambas ubicadas en el Departamento de
Tacuarembd, sobre la Ruta 26. Estratigraficamente, las facies de estos
afloramientos corresponden a la base de la Formacion Tacuarembé. A unos 25
kilbmetros de distancia, por la Ruta 26 hacia la localidad de Ansina, aparecen
afloramientos de depoésitos del Pérmico Tardio (Formacién Yaguari). La
localizacién del area de trabajo se muestra en las Figuras 5.6 y 5.7.
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Figura 5.6: Mapa esquematico mostrando la localizacion de la localidad Cuchilla del Ombu (*).
Modificado de Google Maps.
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Figura 5.7: Imagen satelital Google mostrando la ubicacién de las dos localidades fosiliferas
(CDO |y CDO Il) sobre la Ruta 26. Escala en metros.
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Canada del Ombu I (CDO I): Afloramiento en el Km 262.500 sobre el margen
Sur de la Ruta 26 (ruta que une las ciudades de Tacuarembd y Melo), cercano

a la localidad Cuchilla del Ombu (ver Figura 5.7).

Coordenadas: 31°45'37.18"S
55°42'0.77"0O

Este afloramiento comprende litologias pertenecientes al Miembro
Batovi: areniscas con estratificacion plano-paralela horizontal. Estratos de unos
10 cm de potencia, con buzamiento subhorizontal (3°) al SE (ver Figura 5.8b).
Granos de arena muy fina y bien seleccionada. El mineral dominante es
cuarzo, con feldespato en menor abundancia. En lamina delgada (ver Figura
5.8a) se observa baja porosidad primaria, consistente con el tamafio de grano
observado. Algunos granos sufrieron disolucion parcial, produciendo porosidad
secundaria. Se trata de depédsitos de origen edlico, del tipo interduna. Las
icnitas se observan en planta, en estado de preservacion variable debido a que

se hallan en mas de un nivel.
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Figura 5.8: Afloramiento CDO |. a: Microfotografia de lamina delgada, con tincién azul para
observar los poros. Vista con luz polarizada plana (imagen cortesia de Edward Jarvis, FUGRO
ROBERTSON); b: Vista general del afloramiento. Se observa parte de una pista de huellas de
dinosaurio.

Canada del Ombu Il (CDO II): Afloramiento en el Km 262. 400 sobre el margen
Sur de la Ruta 26, a unos 100 m del anterior (ver Figura 5.7).

Coordenadas: 31°45'33.36"S

55°42'6.69"0
Se trata de un desmonte artificial, a ras del suelo. Area de unos 24 m de largo
por 3 m de ancho, sin vegetacién. Areniscas asignables al Miembro Batovi, con
iguales caracteristicas litologicas que las del primer afloramiento (ver Figura
5.9).
Las icnitas se observan en planta, en un estado de preservacién muy pobre,

afectadas por la meteorizacion y el pasaje de una maquina.
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Figura 5.9: Vista general del afloramiento CDO Il. Se observan huellas en un pobre estado de
preservacion.

5.3.2 Levantamiento de datos

Se estudiaron dos pistas (denominadas como A y B) provenientes de un
mismo afloramiento, asi como 4 huellas aisladas, provenientes del mismo
afloramiento (1 huella) y de otro afloramiento cercano (3 huellas). Una vez
limpia la superficie de los afloramientos, se tomaron medidas de buzamiento de
los estratos rocosos. Luego se procedio al registro de las icnitas presentes. Las
medidas se tomaron siguiendo los criterios recomendados por Leonardi (1987).
En todos los casos, las medidas se tomaron directamente en el campo,
utilizando cinta métrica de 10 m. Se tomaron fotografias de todos los
materiales, tanto en su estado natural como mojados con agua a efectos de

que se destaquen del sustrato.

Se midieron todos los parametros posibles de los mencionados en la
seccién 5.1, siempre que el estado de preservacion lo permitié. Para las huellas
aisladas se tomaron valores de FL y FW y de DD cuando fue posible, ademas
de calcularse el Sl. En el caso de las pistas, se registraron valores de FL y FW.
Debido a la ausencia de impresiones digitales, no pudo medirse el largo de los
dedos ni la DD. En el caso de las medidas de P, OP, S, WP y PA, se utilizaron
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como puntos de referencia el centro de las huellas. Esta estrategia se
recomienda cuando se tiene una pista con huellas en las que los detalles
morfolégicos, como son las impresiones de garras, digitos y almohadillas, estan
oscurecidos (Leonardi, 1987). Se calcularon indices como el Sl, el S/FL y el
PTR. Para este ultimo, por tratarse de huellas sin detalles morfologicos, se
calculé como un indice generalizado. Con las medidas tomadas se realizaron
estimaciones del tamario corporal y de la velocidad y modo de desplazamiento
de los productores de las pistas. En el texto se brindan los valores promedios
de las diferentes medidas para cada pista. La lista detallada de medidas por
huella se encuentra en los anexos (Tablas | a IV).

Se realizé un calco en nylon de la pista A y en papel de las huellas
aisladas, ambos a escala real. No pudo aplicarse la misma metodologia a la
pista B debido al gran tamano de las huellas. Tentativamente, se procedié al
vaciado de una huella perteneciente a la pista A (huella A14). Esta decisidon se
tomd luego de llegar a la conclusidén de que no existia la posibilidad de separar
el relleno sedimentario de la icnita del molde en forma de calco natural, debido
a su naturaleza friable. Previamente, se verificd que su extraccién no afectara
la integridad estructural de la icnita. El vaciado de la huella A4 también
posibilitd la busqueda de detalles morfolégicos. Finalmente, se retird el relleno
de las huellas As a Ass.

Se procedié al andlisis sedimentologico del relleno, a efectos de conocer
su composicion e intentar determinar el momento de su depositacion (antes o
después de la consolidacion de las huellas). En el caso de las huellas As a Ag
se descarté 1 cm del relleno que contenian (la porcion superficial en contacto
directo con la superficie), colectandose el resto. En el caso de las huellas Ay a
A3 se descartaron los primeros 5 cm del relleno, colectandose el resto. Las
muestras fueron secadas en estufa a 50°C, realizandose una limpieza manual
de restos vegetales. De cada muestra se tomaron aproximadamente 1000 g
(mediante cuarteo), salvo en el caso de la huella As donde no habia muestra

suficiente. Se realiz6 el procedimiento estandar de tamizado por rotap.
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La posibilidad de colectar las icnitas para su ingreso a coleccion fue
evaluada y descartada por los siguientes motivos:

1) la tenacidad de la arenisca;

2) la alta probabilidad de fragmentacidn del material al intentar colectarlo;

3) el alto numero de huellas.

Ante la imposibilidad de colecta, se elaboraron réplicas de aquellas
huellas de la pista A que presentasen bordes definidos. Por esta razén no se
realizaron réplicas de las huellas A1, As y Ais. Un técnico especializado realizé
dos tipos de moldes por huella: uno flexible, de latex, y uno rigido, de resina.
Estos moldes se utilizaron para construir las réplicas. En total se elaboraron 14
réplicas que fueron ingresadas a coleccion como Lote FC - DPV 2697 (Laminas
| a V en Anexos muestran las etapas de trabajo en campo y elaboracién de
calcos, y las réplicas una vez terminadas). No se realizd este procedimiento
para la pista B. Debido al tamafio de las huellas y el estado de sus bordes, no
se consider6 acertado retirar el relleno de las mismas. La posibilidad de realizar
el mismo procedimiento para esta pista debe evaluarse en un futuro, tomando

en cuenta los posibles efectos negativos sobre su integridad estructural.

Las fotos fueron tomadas con cadmaras fotograficas Nikon D60 y Nikon
Coolpix S300. Para el manejo de imagenes y elaboracién de Figuras se

utilizaron los programas PaintNet y Mapinfo.
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Capitulo 6

Descripcion y Resultados

6.1 Descripcion de huellas aisladas

6.1.1 Huella tridactila aislada: Huella C

La huella C (ver Figura 6.1) se halla en el afloramiento CDO | (ver Figura
6.18). Se trata de una huella tridactila, mas ancha que larga: FL = 18 cmy FW
=20 cm. El SI = 19 cm. Los bordes anteriores y laterales de la huella se hallan
bien marcados, observandose claramente la deformacion de los estratos
sedimentarios. En su parte posterior el borde se halla poco definido, aunque
parece definir un talén amplio y redondeado. Alrededor de la huella se observa

una coloracién anaranjada-cobriza, que parece seguir el contorno de la misma.

En el extremo anterior se observa la impresiéon de 3 dedos con
terminacion redondeada, con una profundidad de 1.5 cm en los digitos laterales
y de 2 cm en el central. Los digitos presentan uniones en forma de “U” y los
extremos romos, sin marcas de garras o ufias. Las impresiones de los dedos
laterales son simétricas, no pudiendo distinguirse si se trata de una extremidad
derecha o izquierda, por lo que se denominaran como digitos lateral izquierdo
(en referencia a su posicidn con respecto al digito central), Il y lateral derecho.
Debido a la ausencia de marcas de almohadillas e hypexes bien marcados, no
se tomaron medidas de largo de digitos.

El trazado tentativo de los DA permitié obtener valores aproximados de
DD (ver Figura 6.2). Los angulos interdigitales medidos son los siguientes:
PDD (dedo lateral izquierdo y dedo Ill) = 43°
PDD (dedo lll y dedo lateral derecho) =36°
TDD = 79°

En base a estas observaciones, la huella se considera como una icnita

ornitépoda.
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Figura 6.1: Fotografia de la huella C. Se observan los tres digitos y la deformacién de los
planos de estratificacion. El pincel mide 18 cm.

0 6 12cm

Figura 6.2: Dibujo interpretativo en base a un calco realizado de la huella C, indicando su
posicion respecto al N. La linea entera marca el borde de la huella; la linea punteada marca
la deformacion de la estratificacion. Se muestra la denominacién de los digitos y el trazado
aproximado de los ejes de cada digito (DA). Las flechas azules indican la DD medida.
Escala en centimetros.
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6.1.2 Huella tridactila aislada: Huella D

La huella D se halla en el afloramiento CDO Il. Se trata de una huella
tridactila de muy pequeno porte, mas larga (FL = 11 cm) que ancha (FW = 7.8
cm). El Sl es de 9.3 cm. Su estado de preservacién es muy pobre, ya que el
afloramiento se encuentra muy meteorizado y afectado por el pasaje de
maquinaria y animales. Resulta imposible establecer si se trata de la impresion
de un pie derecho o izquierdo, ya que la leve asimetria observada puede ser un
efecto de la mala preservacion de los bordes. Presenta la misma coloracion a
su alrededor que la descrita para la huella C (ver Figura 6.3). Se halla en la

misma superficie estratigrafica que las huellas E4 y E» (ver Figura 6.6).

Las impresiones de los digitos estan poco marcadas, distinguiéndose
tres dedos alargados, de terminacion acuminada: digito Il y dos laterales al
mismo (derecho e izquierdo). Los hypexes presentan forma de “V”, No se
observan marcas claras de garras, aunque las impresiones de los dedos Il y
lateral derecho muestran extremos afilados. Presenta un claro caracter

mesaxonico (digito central es el mas largo).

Al igual que en el caso anterior, se tomaron medidas aproximadas de
divergencia, pero no de largo de los digitos (ver Figura 6.4). Los angulos
interdigitales medidos son:

PDD (dedos lateral izquierdo y Ill) = 29°

PDD (dedos lll y lateral derecho) = 22°

TDD = 51°

En base a estas observaciones, se considera una icnita terépoda.
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Figura 6.3: Fotografia de la huella D. ElI material presenta un pobre estado de
preservacion, debido a la gran alteracién de la arenisca (debida a meteorizacién y transito
de vehiculos y ganado). Se observa la patina anaranjada alrededor de la huella. La flecha
de la escala indica el N.
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Figura 6.4: Dibujo interpretativo realizado en base a un calco de la huella D, indicando su
posicion respecto al N. La linea entera marca el borde de la huella; la linea punteada marca
la deformacion de la estratificacion. Se muestra la denominacién de los digitos y el trazado

aproximado de los ejes de cada digito (DA). Las flechas azules indican la DD medida.
Escala en centimetros.
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6.1.3 Huellas tridactilas: E; y E>

Las huellas E¢ y E» se hallan en el afloramiento CDO Il (ver Figura 6.6).
Se trata de dos huellas tridactilas de pequeno porte (ver Figura 6.5), mas largas
que anchas: FL=10cmy FW = 9 cm. El Sl es de 9.5 cm.

Presentan un claro caracter mesaxénico. En la huella E4 se observa la
impresién de 3 dedos (dedo lll y laterales al mismo) con forma alargada y
terminacion acuminada (ver Figura 6.7). Los hypexes presentan forma de “V”.
En el borde posterior de ambas huellas se observa una pequena marca circular
en el sedimento, que se asemeja a la marca dejada por un talén pequefo y
redondeado. Una marca similar en la impresion del dedo lateral derecho podria
indicar la existencia de un cojinete, pero el pobre estado de preservacion del
material impide un reconocimiento mas preciso. La existencia de estas marcas
en posicion similar hace pensar que se trata de dos huellas del mismo pie. En
ese caso, el valor de S = 42 cm (utilizando la muesca circular del dedo IV como
punto de referencia en cada huella). Sin embargo, no se descarta que se traten
de dos huellas consecutivas, en cuyo caso el valor mencionado representaria
el P, mientras que S seria de aproximadamente el doble (84 cm). Esta
posibilidad parece apoyada al calcular el cociente S/FL, como se vera en la
seccién 5.3.1, y por el hecho de que las huellas no parecen estar exactamente
sobre una misma linea sino que muestran un desplazamiento muy leve con
respecto a la ML (E; a la derecha y E; a la izquierda de la misma). Al igual que
las huellas anteriormente descritas, se hallan rodeadas de una patina
anaranjada. Como ya fue mencionado, se encuentran en la misma superficie

estratigrafica que la huella D.
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Figura 6.5: Fotografia de las huellas E1 y E2. Obsérvese que ambas huellas no se hallan
exactamente sobre una misma linea, sino que presentan cierto desfasaje. Se puede
observar la mala preservacién del material y el borde anaranjado alrededor de cada huella.
La cinta métrica se halla extendida 60 cm.

Figura 6.6: Fotografia del afloramiento CDO Il. Se marca la posicién de las huellas entre si y
con respecto al N. Huellas E; y E, indicadas dentro del rectangulo; huella D dentro del circulo.
Escala: 1m.
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Para la huella E; se tomaron valores aproximados de divergencia de
digitos, al igual que en los casos anteriores (ver Figura 6.8). Los angulos
interdigitales son los siguientes:

PDD (dedos lateral izquierdo y Ill) = 24°
PDD (dedos lll y lateral derecho) = 23°
TDD = 47°

Para la huella E> no fue posible tomar los mismos datos, ya que la
impresién del digito lateral izquierdo ha desaparecido completamente. Se
aprecia parcialmente la base del digito Ill, mientras que se observa la impresion
muy tenue del digito lateral derecho (ver Figuras 6.9y 6.10).

En base a las observaciones, se consideran estas huellas como icnitas

terépodas.
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Figura 6.7: Fotografia de la huella E;. Puede apreciarse el pobre estado de preservacién
del material. La cinta métrica esta extendida 15 cm.

Figura 6.8: Dibujo interpretativo realizado en base a un calco de la huella E4, indicando su
posicion respecto al N. El estado de preservaciéon del material no permite distinguir los
bordes tan claramente como en otras de las icnitas; con linea punteada se marcan tanto
bordes inferidos como la deformacién de la estratificacion. Se muestra la denominacion de
los digitos y el trazado aproximado de los ejes de cada digito (DA). Las flechas azules
indican la DD medida. Escala en centimetros.
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Figura 6.9: Fotografia de la huella E,. Material con un estado de preservacién muy pobre.
Los bordes casi no pueden apreciarse; la huella se distingue del sustrato arenoso por la

deformacién de la estratificacion y la patina anaranjada a su alrededor. La cinta métrica
esta extendida 15 cm.
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Figura 6.10: Dibujo interpretativo en base a un calco de la huella E,, indicando su posicion
respecto al N. No se distinguen bordes claros; con linea punteada se marcan los bordes
inferidos a partir de la deformacion de la estratificacion. Se muestra la denominacién de los
digitos. Escala en centimetros.
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6.2 Descripcion de pistas

6.2.1 Pista A

Se trata de una pista recta y regular, de 11,90 m de largo, observable en
planta. Se compone de 16 huellas (denominadas como A; a Asg), no
consecutivas a lo largo de la pista. De la Ay a la As la pista tiene un rumbo
N154, mientras que de la Ag a la A, el rumbo es N170 (ver Figura 6.14). La
pista se halla en el afloramiento CDO |, junto con la pista B y la huella C (ver
Figura 6.18).

Solamente se observan huellas posteriores. Las huellas de las manos se
hallan ausentes. La morfologia de las huellas es redondeada a subredondeada,
en algunos casos llegando a ser subtriangular, aprecidndose mas claramente
en aquellas huellas cuyo relleno fue retirado. Alrededor de las huellas se

observa la coloracién anaranjada-cobriza, al igual que en las huellas aisladas.

Se trata de huellas mas largas que anchas, con una FL = 54.4 cm y un
FW =46.6 cm. El Sl es de 50.3 cm. EIWP =63.2cmyel P=69.9cm. EIOPy
la S son de 94.9 cm y 138.7 cm, respectivamente. El PA varia a lo largo de la

pista, con una media de 95.3°.

Las huellas A; a As son impresiones practicamente sin profundidad,
como puede apreciarse en las fotos y en los calcos de las mismas. La huella A;
se hallaba muy deteriorada al momento de su hallazgo; hoy en dia ya no se
distinguen sus limites. De la A a la As presentan profundidades de 1 a2 cmy
bordes poco resaltados, aun asi presentan la clasica morfologia asociada a las
huellas de saurépodos. De la As a la Aq4, las huellas presentan profundidades
mucho mayores, en el entorno de los 20 cm o incluso mas. Las huellas Ais y
Aic también se encuentran muy afectadas en cuanto a su preservacion; la A+

tampoco se distingue hoy en dia.

En el caso de las huellas que presentan profundidades variables, se
observa que en general presentan mayor profundidad hacia el borde interno y
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hacia el extremo anterior que hacia el borde externo y extremo posterior (ver
Figuras 6.11 y 6.12). Esto permite saber en qué direccion se desplazaba el
organismo, ya que la parte mas profunda refleja la presidén ejercida por la
porcion anterior del pie durante la caminata (Dentzien-Dias, 2007).

La pista presenta un ETW de 114.5 cm y un ITW de 14.5 cm. Es una
pista con aspecto “narrow-gauge”, donde las huellas llegan a ser intersectadas
en alguno de sus bordes por la ML (ver Figura 6.14). De acuerdo al valor de la
media del PTR calculado, y siguiendo el criterio de Romano et al. (2007), se
clasifica como una pista “medium-gauge”. Si se observan los valores
presentados en la Tabla Il (anexos), puede verse que en general se presenta
como “medium” mientras que en algunos segmentos puede llegar a ser
considerada incluso como “wide”. Esto ultimo puede deberse a los bordes poco
marcados de las huellas del primer tramo de la pista, aunque es de notar que
también ocurre en algunos tramos del final de la pista, donde las huellas tienen
bordes claros.

Existe una clara diferencia en el estado de preservacién de las huellas
Ai a la As con respecto a las huellas Ag a la As. Las primeras presentan
bordes poco marcados, no se observan los rebordes de sedimento o
crenulaciones que marcan el desplazamiento de sedimento provocado por el
peso del animal. Tampoco presentan grandes profundidades ni un relleno
diferente al sustrato que las contiene. En contraste, el segundo grupo de
huellas presentan bordes mas definidos (salvo las dos ultimas), y se hallan
rodeadas por un reborde saliente de sedimento, ademas de verse claramente
la deformacion de los planos de sedimentacion (ver Figura 6.13). En los casos
en que no se observan estos bordes parece ser debido a la rotura reciente de
los mismos (en algunos casos se observaron los fragmentos alrededor de las
huellas), en oposicién al caso de las anteriores donde no se observan ni
parecen haber desaparecido en forma reciente. Otro factor llamativo es el
relleno sedimentario de las huellas del segundo grupo. Se trata de un
sedimento friable, sin estratificacion aparente, de color grisaceo. Los analisis
sedimentologicos (ver Tablas V y VI en anexos) realizados a este relleno

muestran que predomina la arena fina (representando aproximadamente un
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44% de las muestras), acompafada de arena media y muy fina como
fracciones importantes (23 y 20% respectivamente). El color se debe a la
presencia de materia organica (muestra reaccion en presencia de peroxido de
hidrégeno).

En base a la descripcidn, se considera a la pista A como una pista de
tipo saurépoda.
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Figura 6.11: Fotografia de la huella A3 una vez retirado el relleno. Se trata de una huella
producida por una extremidad posterior izquierda. Morfologia subcircular, mas profunda
hacia el borde interno (lado inferior de la foto) que hacia el externo (lado superior de la
foto). Material con un buen estado de preservacién. Los bordes se aprecian claramente.
Escala: 5 cm. La flecha indica el N.
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Figura 6.12: Dibujo interpretativo en base a un calco de la huella A3, indicando su posicion
respecto al N. Con linea entera se marcan los bordes; con linea punteada se marca la
deformacién de la estratificacion. Las cruces indican las dos areas de mayor profundidad
de la huella: 20 cm en punto 1; 14 cm en punto 2. Escala en centimetros.
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Figura 6.13: Fotografias de la huella A3 antes de retirar el relleno. a y c: Detalles del borde
elevado de sedimento alrededor de la huella; b: vista general en planta de la huella.
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Figura 6.14: Fotografia y esquema interpretativo de la pista A. a: Vista en planta de la pista A.
Se muestra la ML y la posicién de la pista con respecto al N; b: Dibujo en base al calco de la
pista A. Se muestra la denominacién de las huellas. La linea entera marca bordes bien
definidos; la linea punteada marca bordes imprecisos. La grilla tiene divisiones de 2m x 2m.
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6.2.2 Pista B

Esta pista se halla en un plano estratigrafico superior al de la pista A
(diferencia de 28 cm entre ambos planos de estratificacion) pero en el mismo
afloramiento (CDO I) que la A y que la huella C (ver Figura 6.18).

Es una pista recta y regular, de 14,5 m de largo, observable en planta.
La pista presenta un rumbo general N36 (la ML apenas se desvia; es casi una
linea recta). Se compone de 14 huellas (B a la B14), consecutivas (ver Figura
6.17). Al igual que en el caso anterior, no se observan huellas de miembros
anteriores, sélo de miembros posteriores. La morfologia de las huellas en la
superficie es redondeada; se desconoce si varia en profundidad. Debido a que
presentan un relleno similar al de las huellas de la pista A, no pueden
observarse detalles morfoldgicos internos, especialmente aquellos que pueden
brindar evidencias sobre la direccion de desplazamiento del organismo (como
en el caso de la pista A). El rumbo no indica direccién de desplazamiento del

organismo, sino orientacion de la pista.

Los bordes no se presentan tan marcados como en las anteriores; se
hallan muy rotos por la meteorizacién y el pasaje de vehiculos y animales. En
los casos que se observan, se presentan con caracteristicas similares a los de
las huellas de la pista A. Se distingue la deformacién de los planos de
estratificacion alrededor de las huellas, asi como la patina de color anaranjado-
cobrizo a su alrededor (ver Figuras 6.15y 6.16). Las huellas By a By presentan
un estado de preservacién similar, mientras que las dos ultimas se hallan muy

afectadas por el crecimiento de vegetacion.

Las huellas son mas largas (FL = 109,7 cm) que anchas (FW = 103 cm),
pero la falta de detalles morfolégicos claros no permite trazar claramente los
FLA, por lo que no puede determinarse claramente el tipo de DPML que
presenta la pista. El Sl es de 106.3 cm. El WP es de 95 cm, mientras que el P
esde 100.3cm. EIOP=137.5cmyla$S = 198.3 cm. El PA varia a lo largo de

la pista, con un valor medio de 91.8°.
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En cuanto al ancho de la pista, el ETW es de 197.1 cm, mientras que el
ITW es de -6.8 cm. Este valor negativo indica que las huellas se hallan muy
desplazadas hacia la ML. Este valor y el aspecto general la colocan dentro de
las pistas de tipo “narrow-gauge’. Esto se ve apoyado por el PTR calculado, de
52.4 %. De acuerdo a Romano et al. (2007) este valor la coloca en la categoria
“narrow’. A diferencia de lo que ocurre con la pista A, no sélo el valor medio del
PTR permite clasificarla de esta forma. El PTR para cada tramo de la pista la
coloca en esta categoria, a excepcion del ultimo tramo que la marca como
“medium”, aunque en ese sector de la pista es donde las huellas se hallan mas
afectadas por el crecimiento de la vegetacion y donde los bordes no se

distinguen con claridad.

En base a la descripcidn, se considera a la pista B como una pista de

tipo saurépoda.
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Figura 6.15: Fotografia de la huella B3. Se observa su morfologia circular y el borde resaltado
bastante deteriorado, visible gracias a la coloracién anaranjada que rodea la huella. El relleno
presenta una textura diferente a la arenisca. La cinta métrica esta extendida 40 cm.
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Figura 6.16: Dibujo interpretativo en base a una fotografia de la huella Bs, indicando su
posicion respecto al N. Con linea entera se marcan los bordes; con linea punteada se
marca la deformacion de la estratificacion y el borde saliente de sedimento. Escala en
metros.
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Figura 6.17: Fotografia y esquema interpretativo de la pista B. a: Vista en planta de la pista B.
Se muestra la ML y la posicién de la pista con respecto al N; b: Dibujo en base a la
fotocomposicién de la pista B. Se muestra el contorno y la denominacién de las huellas. La
grilla tiene divisiones de 2m x 2m.
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Figura 6.18: Esquema del afloramiento CDO | mostrando la posicion de las pistas A y B con
respecto al N y entre si, asi como la ubicacion de la huella aislada de ornitépodo C.
Escala: 4 m.
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6.3 Estimaciones de tamaino corporal para los productores de
huellas de la Formacion Tacuarembo

Como ya se mencion6 en la seccién 5.2.1, a partir de los valores
promedio de FL y asignando una huella a un tipo morfolégico (Theropoda,
Ornithopoda o Sauropoda), puede obtenerse el parametro h, que permite

realizar un estimado del tamafio corporal de los organismos.

A continuacion, se presentan el calculo de la altura de la cadera para los
productores de huellas de la Formacion Tacuarembd (ver Tabla 6.1; los
calculos se muestran en anexos). La ecuacion usada es la de Alexander
(1976), con el factor de correccidn de acuerdo a Alexander (1976) y Thulborn
(1990) (ver seccién 5.2.1).

Tabla 6.1: Estimados de h para los diferentes productores de huellas de la Formacion
Tacuarembd. Factor de correccion por grupo: pequerios teropodos, 4.5; pequefios ornitépodos,
4.8; grandes cuadrupedos, 5.9 (de acuerdo con Thulborn, 1990).

Factor
Huella(s) | FL (cm) correccion h (cm)
C 18 4.8 86.4
D 11 4.5 49.5
pista A 54.4 40a5.9 269.3 £51.7
pista B 109.7 40a5.9 543.0 +104.2

En cuanto a los terépodos representados en el Miembro Batovi de la
Formacién Tacuarembd puede verse que se trata de animales de pequefio
porte, con un h menor a 50 cm. Su altura total no superaria el metro. Para el
caso del ornitdpodo, el estimado de h indica menos de 1 m de altura de la
cadera sobre el piso. No se puede determinar con certeza si se trataba de un
animal bipedo o cuadrupedo, ya que actualmente se sabe que podian ser
cuadrupedos facultativos y es normal que no se conserven las impresiones de
las manos en las pistas producidas por este tipo de dinosaurios (Meyer &
Tharing, 2003), por lo que se desconoce su altura total sobre el piso.
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En el caso de los dinosaurios que produjeron las pistas saurépodas,
puede verse que el productor de la pista A tiene una h de practicamente la
mitad del productor de la pista B: aproximadamente 2.7 m de altura de la
cadera para el productor de A 'y 5.4 m para el productor de B. Esto indicaria
que el productor de la pista A era un saurépodo de pequefio porte, de tamano
similar a un elefante adulto actual, mientras que el productor de la pista B
duplicaba este tamano. Resulta imposible saber con certeza si pertenecian o
no a la misma especie, en cuyo caso esta diferencia podria deberse a que se
trataba de un juvenil y un adulto respectivamente, o a que representan

individuos de diferentes especies.

En cuanto al indice S/FL (Tabla 6.2; célculos en anexos), siguiendo el
criterio de Romero Molina et al. (2003), los saurépodos que dejaron las pistas A
y B poseian extremidades posteriores muy gruesas, mientras que el terépodo
productor de las huellas E1 y E; presentaba extremidades delgadas. Para este
ultimo, el calculo se realizé considerando el valor de la S como 42 cm y 84 cm,
respectivamente. El calculo con el primer valor da como resultado
extremidades gruesas, lo que resulta poco probable para un ter6podo de tan
pequeno porte, por lo que este indice parece indicar que las huellas E1 y Ez son

consecutivas y representan impresiones de ambos pies.

Tabla 6.2: Calculo del indice S/FL para los diferentes productores de huellas de la Formacion
Tacuarembd. Para el teropodo E se consideraron las huellas como consecutivas y no como
impresiones del mismo pie.

S media FL media
Productor S/FL
(m) (m)
sauropodo A 1.4 0.5 2.6
sauropodo B 2.0 1.1 1.8
terépodo E 0.8 0.1 8.4
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6.4 Estimacioén de velocidad y modo de desplazamiento

A efectos de determinar el modo de desplazamiento de los productores
de las pistas A y B, se calculé la zancada estandarizada (S/h) a partir de las
medias de la S y el parametro h (ver Tabla 6.3 a continuacion; calculos en
anexos). Para el saurépodo productor de la pista A, se obtuvo un valor de 0.44.
De acuerdo a Thulborn (1990), un valor de S/h menor a 2.0 indica que el
dinosaurio se desplazaba caminando. En cuanto al saurépodo productor de la
pista B, el valor obtenido de S/h es de 0.31, indicando también un
desplazamiento en forma de caminata. Por otro lado, para el terépodo E el
valor de S/h es de 1.87. Este valor se halla cercano al limite entre la caminata y
el trote (2.0), pero estaria indicando caminata. Nuevamente se utilizaron ambos
valores de S para calcular este indice, obteniéndose un valor mas acorde a lo

esperado para un terépodo con S = 84 cm que con S = 42 cm.

Tabla 6.3: Célculo de la zancada relativa (S/h) y de la velocidad (m/s y km/h) de los
productores de las pistas cuadrdpedas A y B de la Formacion Tacuarembé.

Productor ® r(l:g;ila hmedia(m) | S/ | v(m/s)|v(km/h)
saurépodo A 1.39 3.20 0.44 0.35 1.2
saurépodo B 1.98 6.47 0.31 0.28 1.0

terépodo E 0.84 0.45 1.87 1.49 5.4

En cuanto a la velocidad, en el caso del saurépodo productor de la pista
A, el animal se desplazaba a 1.2 km/h, mientras que en el caso del productor
de la pista B, la velocidad era de 1.0 km/h. Para el teropodo E, la velocidad
calculada fue de 5.4 km/h, valor acorde a las velocidades calculadas para este
tipo de organismos (ver por ejemplo Thulborn, 1990).
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6.5 Analisis comparativo con materiales de la region

En la seccion 1.2.3 se mencionaron las formaciones correlativas a los
depdsitos de la Formacion Tacuaremb6: Formacion San Cristobal en Argentina
y Formaciones Guara y Botucatu en Brasil. En cuanto a la primera, no presenta
un registro fosilifero importante, ya que sélo se expresa en subsuelo y los
pocos materiales (escamas y dientes aislados de peces) que se han registrado,
provienen de testigos de perforaciones (Padula & Mingramm, 1969). No existe
registro de huellas fésiles de vertebrados para esta formacion.

Por el contrario, las formaciones del territorio brasilero presentan registro
de huellas fésiles. La Formacién Botucatu, en particular, posee un rico registro
icnofosilifero compuesto por trazas de invertebrados y vertebrados, que ha sido
estudiado en profundidad por diversos investigadores. Dentro de los icnofésiles
de invertebrados se han descrito estructuras dejadas por anélidos y
coledpteros, pertenecientes al icnogénero Taenidium (Fernandes et al., 1988 y
1990), asi como rastros de locomocion de insectos, asignadas al icnogénero
Hexapodichnus (Pimenta et al., 2010). En cuanto a los icnofésiles de
vertebrados, la mayoria de ellos se hallan asociados a dinosaurios, aunque
algunos pertenecen a tetrdpodos indeterminados (Leonardi, 1977) y mamiferos,
como es el caso de las huellas de Brasilichnium elusivum (Leonardi, 1981). La
mayoria de las trazas de vertebrados son huellas, aunque existen otro tipo de
trazas, como urolitos (ver Fernandes, 2005 y Fernandes et al., 2004). Las
huellas de dinosaurios descritas muestran que una variada fauna habitaba el
desierto mesozoico de Botucatu. Se han descrito huellas de dinosaurios
terépodos (Leonardi & Sarjeant, 1986; Leonardi & Oliveira, 1990; Fernandes,
2005 y Fernandes et al., 2008) y ornitépodos (Fernandes, 2005; Fernandes &
Carvalho, 2007 y 2008). Como ya se menciond en la seccién 1.2.3, esta
formacidn se correlaciona con el Miembro Rivera (superior) de la Formacién
Tacuarembd6. Debido a que los depédsitos brasileros representan extensos
campos de dunas edlicas, las condiciones de generacion y preservacion de las
huellas son diferentes a las de las huellas uruguayas, generadas y preservadas
en depositos de interduna del Miembro Batovi (inferior). Esto dificulta la

comparacién entre materiales. Sin embargo, dentro de los materiales descritos
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por Fernandes (2005), las huellas de dinosaurios teropodos con mayor similitud
a las huellas D, E1 y Ep, serian las asignadas a lo que este autor denomina
como Grupo B, compuesto por huellas con las siguientes caracteristicas:
tridactilas, mesaxodnicas, ligeramente mas largas que anchas, con valores de
FL y FW de 10 cmy 8.7 cm, respectivamente. La relacién FL/FW ronda el 1.1.
El dedo Il es méas largo que los dedos Il y IV, practicamente recto con respecto
al FLA de la huella. Todos los valores son valores medios, calculados en base
a varios materiales. Estas caracteristicas las asemejan a las huellas terépodas
de la Formaciéon Tacuarembd6 (ver comparaciéon de valores en Tabla VII de
Anexos). No se comparan el parametro h ni la velocidad de desplazamiento
obtenida en este trabajo con los valores obtenidos por Fernandes (2005) para
el Grupo B, ya que este autor utiliz6 una ecuacion diferente para el calculo de
dichos parametros.

En cuanto a las huellas de ornitépodos, Fernandes (2005) describe
huellas a las que asigna a un grupo denominado E y que presentan las
siguientes caracteristicas: tridactilas, mas anchas que largas, con una FL > 13
cm y una relacion FL/FW de alrededor de 0.9. Son mesaxonicas, con dedos
cortos y de extremos romos, sin marcas de garras y con hypexes en forma de
“U”. En cuanto a los parametros morfoldgicos, los valores medios de FL y FW
son de 13.6 cm y 13.8 cm, respectivamente, un poco menores que los valores
de la huella C (FL = 18 cm y FW = 20 cm). La comparacién de los valores
puede verse en Tabla VIII de Anexos. La diferencia mas llamativa entre los
materiales es que las huellas brasileras presentan hypexes mas angulosos y no
tan redondeados como los de la huella D. Al igual que en el caso de las huellas
de terépodos, existen claras diferencias en las condiciones de preservacion. Al
igual que en el caso anterior, Fernandes (2005) utiliza versiones diferentes de
las ecuaciones de Alexander (1976) para el calculo de la altura de la cadera y
de la velocidad, por lo que no se comparan estos parametros.

En cuanto a la descripcién morfol6égica de las huellas de ambos tipos, se
trata de huellas con caracteristicas similares pero que no resultan
concluyentes. A esto se agrega que algunas de ellas se consideran subhuellas
por el tipo de estructuras sedimentarias deformacionales generadas a su
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alrededor, mientras que los materiales uruguayos no parecen serlo. Las huellas
de la Formacién Botucatu se preservan en las caras de avalancha de las
dunas, encontrdndose tanto como huellas como subhuellas. Llama la atencién
que muchas veces las subhuellas se describan como presentando mas detalles
morfologicos que las huellas, al contrario de lo que muchos autores sostienen
(ver Fernandes, 2005 contra Lockley & Hunt, 1995). Esta falta de detalles
morfolégicos se adjudica a la existencia de una capa de arena seca (en
superficie) depositada sobre arena humeda (en subsuperficie). La conservacién
clara o no de las impresiones de dedos y garras es considerada como
dependiente de las masas corporales de los organismos y el espesor de arena
seca a vencer, generandose tipos de preservacion diferenciales. La
comparacién de materiales entre ambas formaciones resultaria mas
concluyente en el caso de hallarse huellas fésiles en depdsitos del tope de la
Formacién Tacuarembd, ya que tendrian condiciones preservacionales

similares.

La Formacién Guara, la cual se correlaciona con los depésitos del
miembro inferior de la Formacién Tacuarembd, presenta un registro de
icnofésiles bastante reciente. Se conocen trazas de invertebrados vy de
vertebrados. Las primeras consisten en pequefas excavaciones verticales,
atribuidas a insectos indeterminados (Dentzien-Dias, 2007 y Dentzien-Dias et
al., 2007). Dentro de las segundas, Dentzien-Dias et al. (2007 y 2008)
describen madrigueras, asignadas por su tamano y forma a la accién de
pequenos mamiferos o reptiles, asi como niveles de arenisca que presentan
“dinoturbacion” (bioturbacion ocasionada por el pisoteo continuo de
dinosaurios). Estos mismos autores describen huellas de dinosaurios. El
registro brasilero para esta formaciéon se compone de huellas de dinosaurios
terépodos, ornitdpodos y saurépodos en afloramientos de la Formacion Guara
ubicados al suroeste del Estado de Rio Grande do Sul, con una cercania
geografica importante con respecto a los depdsitos uruguayos. Dentzien-Dias
et al. (2007 y 2008) describen dos pistas de huellas grandes (con un diametro
promedio de 50 cm), redondeadas, sin marcas de dedos, asociadas a pisadas
aisladas del mismo tipo. Se las asigna a saurépodos por la configuracién de la
pista (en base a los valores de S, WP y PA). Al igual que en el caso de las
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pistas uruguayas, se encuentran en depdsitos de interduna humeda y no se
observan impresiones de manos asociadas. En cuanto a la morfologia general,
estos materiales son muy similares a las huellas de la pista A del afloramiento
CDO I, especialmente en lo que respecta a los valores de FL y S, no siendo asi
con respecto a los de WP y PA (ver comparacién de valores en Tabla IX de
Anexos). La diferencia principal radica en que fueron descritas como
subhuellas, en funcion de la falta de detalles morfolégicos, el tipo de relleno y la
morfologia del borde. Las huellas saurépodas de Guara se hallan rellenas del
mismo tipo de sedimento en el que se formaron y con el mismo grado de
consolidacién, con bordes poco claros y con un reborde poco resaltante. Por el
contrario, las huellas saurépodas de Tacuarembd se encuentran rellenas de un
sedimento con algunas caracteristicas diferentes a la arenisca en donde se
conservaron y en aquellas huellas en que la meteorizacion y/o la accion
antrépica no destruyeron los bordes, estos se encuentran bien marcados y

desarrollados (ver Figura 6.19).

a b

Figura 6.19: Huellas saurépodas del desierto gondwanico de Botucatu. a: Huella de la
Formaciéon Guara (Brasil), de morfologia circular, sin marcas de dedos y con un borde poco
resaltante. Rellena de arenisca. b: Huella A3 de la Formaciéon Tacuarembd (Uruguay), de
morfologia circular, sin marcas de dedos y con un borde bien definido y resaltante. Rellena de
sedimento friable (antes de ser retirado).

En cuanto al registro de huellas terépodas y ornitdpodas, descritas por
los mismos autores, se hallan en un depdésito de tipo interduna seca. El registro
se compone de dos pistas de teropodo y una pista de ornitopodo. En ambos
casos, y al igual que las huellas de saurdépodos, se encuentran rellenas de
arena y con un estado de preservacion muy pobre (ver Figura 6.20a). Las
huellas terépodas son tridactilas, con marcas de garras y de mayor tamafo que
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las huellas D, E¢ y Ep, con una FL entre 22 y 35 cm y un FW entre 15 a 26 cm.
El productor era un teropodo de un tamario similar al de un avestruz actual,
mientras que el productor de las huellas D, E1 y E> de Tacuarembé presentaba

un tamafo menor (aproximadamente la mitad).

Figura 6.20: Huellas ter6podas. a: Huella terépoda de la Formacion Guara (Brasil), mostrando
impresiones de garras y el talén asimétrico que permite identificarla como una huella derecha
(tomado de Dentzien-Dias et al., 2008). b: Huella terépoda D de la Formacion Tacuarembo
(Uruguay), méas pequena. El estado de preservacién impide la observacion clara de las garras y
no permite identificar si pertenece a un pie derecho o izquierdo.

Las huellas ornitépodas de Guara son mas largas que anchas (FL = 25
cmy FW = 23), diferencia importante con la huella C de Tacuarembd, que es
mas ancha que larga. Al igual que el material uruguayo, presenta un talén
redondeado y no hay marcas de garras. Lamentablemente, ninguno de los
trabajos consultados presenta informacién (medidas e imagenes) mas
detallada acerca de este tipo de huellas, dificultando la comparacion con el

material uruguayo.

En resumen, puede decirse que el registro icnofésil de las formaciones
Botucatu y Guara apunta, al igual que el registro icnofésil uruguayo de la
Formacién Tacuarembd, a una fauna diversa de dinosaurios compuesta de

sauropodos, ornitdpodos y terépodos de diversos tamarnos
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Capitulo 7

Discusién y Conclusiones

Los nuevos hallazgos se agregan al registro fosil de la Formacion
Tacuarembd, aumentando el conocimiento de la fauna que habitaba el desierto
gondwanico de Botucatu. Hasta el momento, el registro fésil mostraba la
existencia de una fauna diversa de vertebrados e invertebrados que habitaba
los cuerpos de agua: peces semionotiformes, peces pulmonados, celacantos,
bivalvos y gasterépodos, acompanados de tiburones dulceacuicolas (ver
referencias en seccion 1.2.4). Sin embargo, la fauna terrestre estaba
representada predominantemente por dinosaurios carnivoros, faltando dentro
del esquema de la comunidad informacién acerca de los herbivoros que
habitaron este ecosistema desértico. Este “hueco” en el registro fosil de la
formacién resultaba aun mas llamativo considerando el registro (en base a
huellas y pistas fosiles) de formas herbivoras de las formaciones correlativas
en territorio brasilero. Los nuevos hallazgos permiten mejorar este panorama,
con la identificacién y primer registro de dinosaurios herbivoros (saurépodos y
ornitépodos) para esta formacidén. Se agrega ademas el registro de un pequeno
terépodo, que se suma a las formas de terépodos ya descritas (Soto & Perea,
2008 y 2010) en base a los dientes colectados.

Como una primera conclusién, se puede decir que las huellas de la
Formacién Tacuarembd representan un registro de una fauna de dinosaurios
variada, compuesta por terdépodos y ornitdpodos pequenos, asi como
sauropodos de mediano y gran porte. Dentro de los saurépodos se tiene
registro de dos individuos: uno de tamarno similar a un elefante actual (quizas
un juvenil) y otro del doble de tamario. La diferencia entre las masas corporales
de los dos primeros grupos con respecto a las de los saurépodos, provocd una
diferencia notoria en la generacion y preservacién de las huellas. Las huellas C,
D, E1 y E> representan claramente impresiones de la planta del pie de los
organismos, y por ende se trata de huellas “verdaderas”, en el sentido que
utiliza Lockley (1991 y 1997) y que otros autores siguen. La falta de detalles
morfologicos claros en las huellas del afloramiento CDO |l parece deberse mas
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a la accién de los procesos erosivos y meteorizacién que a procesos ocurridos
durante la generacion de la huella. Por otro lado, las huellas de saurdpodo,
integrantes de las pistas A y B del afloramiento CDO |, muestran diferencias en
su preservacion a pesar de hallarse en un mismo afloramiento. Aunque fueron
originalmente consideradas y descritas como subhuellas (Mesa et al., 2010 y
2011), la presente descripcion y revision de las icnitas de la pista A plantea una
interrogante acerca de su naturaleza. La falta de detalles anatomicos es una
caracteristica asociada con las subhuellas. Sin embargo, las huellas Ag a A+
presentan un borde o margen de sedimento bien desarrollado, coincidente con
lo esperado para huellas dejadas en un sedimento arenoso por un gran animal
(Thulborn, 1990). Este tipo de borde ha sido descrito por varios autores como
un reflejo del sedimento que al ser desplazado se derramé por sobre los bordes
de la pisada, acumulandose en la superficie original del sustrato (Thulborn,
1990; Gatesy, 2003; Milan & Bromley, 2006), lo que lleva a pensar que se trate
de huellas y no subhuellas. EI mismo razonamiento puede aplicarse a las
huellas de la pista B.

La ausencia de huellas de las manos en las pistas Ay B no es un factor
que ayude a determinar el tipo de preservacién del material. Es comun que las
huellas de los miembros anteriores no se preserven en pistas de saurépodos
(Moreno & Benton, 2005). Este efecto puede adjudicarse a diversos procesos
tafonémicos, algunas anteriores a los procesos diagenéticos que actuaron
sobre las huellas, mientras que otras son posteriores a los mismos. Dentro del
primer caso, se ha citado la posibilidad de que existan diferencias en la
distribucién del peso corporal entre las patas anteriores y las posteriores
(Thulborn, 1990; Henderson, 2006), lo que quizas podria provocar que las
huellas de las manos se marcaran con menor profundidad que las de los pies,
aunque esta es una hipétesis rechazada por algunos autores (ver por ejemplo
Mazetta & Blanco, 2001). Una explicacidn mas sencilla y probable dentro de
este tipo de causas es la de la sobreimpresion con las patas posteriores
(Thulborn, 1990; Wilson & Carrano, 1994; Moreno & Benton, 2005; Dentzien-
Dias, 2007). En el caso de las huellas de Tacuarembd, esta ultima hipotesis
podria resultar una explicacion acertada. Otra posibilidad es una causa

posterior a la generacion y exhumacién de las huellas: la mala preservacion de
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los materiales. Los procesos de meteorizacion bien pudieron ser los
responsables de la desaparicién de estas huellas. Sin embargo, resulta dificil
explicar como pudieron erosionarse las huellas de las manos y sin embargo
algunas de las huellas de los pies conservaron bien definidos sus bordes. Esto
permitiria descartar esta hipétesis. La erosion de las huellas de los miembros
anteriores en forma previa a su enterramiento y diagénesis seria una mejor
explicacién, aunque por el momento no se pueden descartar las primeras dos

hipotesis.

La falta de detalles anatdmicos en las huellas de las pistas puede
deberse a que, si la arena se encuentra seca, presenta poca 0 ninguna
tendencia a adherirse. Al retirar el animal el pie del sustrato, la arena suelta
caeria hacia adentro de la huella, oscureciendo los detalles de la misma. En
una superficie con cierta inclinacion, este efecto se ve potenciado por el
deslizamiento de arena pendiente abajo, alejandose del pie, provocado por el
impacto del pie contra el sustrato. Este fendbmeno produce la formacion de
crestas arenosas caracteristicas alrededor de la huella del lado que queda
pendiente abajo (Fernandes, 2005). Sin embargo, es también cierto que este
efecto de oscurecimiento dependerd de la pendiente del depdsito arenoso
original, siendo mayor en el caso de dunas y menor en el caso de sabanas de
arena o depésitos de interduna (Leonardi 1980; Thulborn, 1990), como es el
caso de los depdsitos portadores de icnitas de la Formacion Tacuarembd.
También es conocido que, aunque las impresiones de garras en las huellas de
los pies se preservan con mas frecuencia que las de las manos, la mayoria de
las pistas de saurépodos conocidas y descritas en la literatura no las presentan
(Wright, 2005), como es el caso de las huellas de saurépodos uruguayas. Por
lo tanto, se propone que las huellas fésiles de la Formacién Tacuarembd deben
ser descritas como huellas y no como subhuellas o huellas transmitidas. En el
caso particular de las huellas de saur6podos, se consideran huellas “profundas”
(sensu Gatesy, 2003).

Los sustratos en la naturaleza raramente son homogéneos. Esto explica
el motivo por el cual la preservacion de huellas varia incluso en un espacio de

algunos metros, dentro de un mismo afloramiento. Una pista dejada por un
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unico animal no siempre sera continua; es comun que incluya huellas mas o
menos superficiales, o que ocurran discontinuidades y las huellas no sean
consecutivas (como es el caso de la pista A). Es comun encontrar huellas con
diferente estado de preservacion en un mismo plano de estratificacion
(Thulborn, 1990). Esta puede ser una explicaciébn para la diferencia de
preservacion entre la huella C y las pistas A y B dentro de un mismo
afloramiento, e incluso a las diferencias en profundidad y relleno sedimentario
entre huellas de una misma pista (ver descripcion de pista A). Una posibilidad
es que la pista A haya sufrido erosidn diferencial. Para determinar si estos
procesos erosivos actuaron en forma anterior o posterior a la exhumacion,
deben realizarse estudios mas profundos. Un paso en esa direccion se ha dado
con la intencién de caracterizar el contenido palinolégico del relleno friable de

aquellas huellas que se vaciaron.

Otra cuestién que surge es a qué icnotaxones pueden asignarse los
icnofésiles de Tacuarembd, y cuan lejos se puede llegar en cuanto a la
aplicacion de la parataxonomia. En base a la descripcién dada en el presente
trabajo, la huella C se asigna al icnotaxdn Ornithopoda, mientras que las
huellas D, E4 y E> se asignan al icnotax6n Theropoda. Las huellas de las pistas
Ay B se asignan al icnotaxén Sauropoda. Sin embargo, luego de una revision
de las caracteristicas utilizadas para diagnosis y tomando en cuenta el estado
de preservacion del material en general y la falta de muchos detalles y
parametros morfolégicos, se considera adecuado no incluir las icnitas
uruguayas en icnogéneros descritos para los icnotaxones mencionados. En el
caso de las huellas D, Ey y E> las mismas no presentan marcas claras de
dedos ni de garras y sus contornos no se hallan claramente delineados debido
al pobre estado de preservacién. Debido a esto, siguiendo las
recomendaciones de diversos autores (vide entre otros Farlow et al, 1989;
Sarjeant, 1989 y 1990; Lockley et al, 1994a y 2010; Joeckel et al., 2004;
Santos et al., 2009) resulta imposible una determinacion parataxonémica mas
precisa. En el caso de la huella C, asignada al icnotaxén Ornithopoda, aunque
el estado de preservacion es bueno la falta de informacion radica en que no se
tiene una pista sino una huella aislada. Dentro de los icnogéneros que son

considerados validos en revisiones actualizadas (por ejemplo, Lockley et al.,
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2003; Ferrusquia et al., 2007; Lucas et al., 2011) pueden distinguirse dos
grandes grupos, en funcion del tamafio corporal de los organismos productores
(tamano que se ve reflejado en la FL y FW de las huellas). Un grupo
comprende huellas producidas por ornitépodos de mediano a gran porte:
Amblydactylus  (Sternberg, 1926), Caririchnium (Leonardi, 1984) e
Iguanodontipus (Sarjeant et al., 1998), mientras que el otro comprende huellas
de ornitbpodos de pequeno porte: Anomoepus (Hitchcok, 1858),
Moyenosauripus (Gierlinski, 1991) y Dinehichnus (Lockley et al., 1998). Los
valores de FW y FL de la huella C la colocan en un punto intermedio entre
ambos grupos (es mas pequefna que las pertenecientes a los primeros tres
icnogéneros pero mas grande que las pertenecientes a los ultimos tres). En
base a su morfologia, al cociente FW/FL y a los angulos de divergencia entre
digitos, puede considerarse similar a materiales descritos dentro del icnogénero
Iguanodontipus. Para confirmar o descartar esta asignacion parataxonémica se

requieren parametros de pista.

En el presente trabajo se asignan las huellas de las pistas A y B al
icnotaxdén Sauropoda. Aunque se han propuesto al menos una docena de
icnogéneros dentro del icnotaxén Sauropoda, distintas revisiones (Farlow et al.,
1989; Lockley et al, 1994a; Wright, 2005) consideran vélidos solamente
algunos de ellos. Esto se debe a que muchos han sido descritos a partir de
materiales pobremente preservados. Dentro de las caracteristicas que se han
tomado en cuenta en la definicion de las icnoespecies, son particularmente
importantes la amplitud del rastro de las pistas (criterio de “narrow” o “wide —
gauge”) y la heteropodia (Lockley et al., 1994a). También son importantes el
tamano y forma de las impresiones de digitos y garras, detalles morfologicos
que suelen desaparecer o no conservarse debido a la mala preservacion. Un
ejemplo de icnoespecie discutida es Sauropodichnus giganteus (Calvo, 1991)
del Cretacico Inferior de Argentina, definida a partir de una pista compuesta de
impresiones redondeadas interpretadas como huellas de extremidades
posteriores de saurépodos. Considerada como nomen dubium por Lockley et
al. (1994a), sus caracteristicas diagndsticas fueron revisadas por Calvo (1999)
en base a pistas inequivocamente saurdpodas, incluyendo huellas de manos.
Sin embargo, Wright (2005) considera a esta icnoespecie como un sinénimo
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“junior’ de la icnoespecie Rotundichnus muenchehagensis (Hendricks, 1981)
Dentro de las icnoespecies actualmente aceptadas, las huellas de tipo
saurépodo de la Formacion Tacuarembd podrian ser comparables con aquellas
que presenten la caracteristica de poseer una amplitud de rastro estrecha. Esto
dejaria basicamente tres icnogéneros posibles. Uno de ellos (Tetrasauropus;
Ellenberg, 1972) puede descartarse debido a que ocurre en rocas del Triasico
Tardio. Los otros dos icnogéneros (con sus respectivas icnoespecies) son:
Breviparopus taghbaloutensis (Dutuit & Ouazzou, 1980) descrito originalmente
para el Jurasico Medio de Marruecos y Parabrontopodus mcintoshi (Lockley et
al., 1994a) descrito para el Jurasico Superior de USA. Este ultimo icnogénero
fue descrito en base a abundantes materiales del Valle Purgatoire en Colorado,
en rocas de la Formacién Morrison. Wright (2005) ha propuesto que el segundo
pueda ser un sindnimo “junior’ del primero, ya que en la descripcion original de
Parabrontopodus no se explicita como diferenciarlo de Breviparopus y en sus
diagnosis ambos icnogéneros presentan caracteristicas muy similares: ambos
son del tipo “narrow-gauge”, las huellas de las manos y pies presentan
morfologias y FL similares. La diferencia radica en que las pistas asignadas a
Breviparopus presentan marcas de garras dirigidas anterolateralmente en las
huellas posteriores y las huellas de las manos posicionadas mas lejos de la ML
que las de los pies, mientras que aquellas asignadas a Parabrontopodus
presentan marcas de garras dirigidas lateralmente y huellas de las manos
posicionadas mas cerca de la ML que las de los pies. Las pistas A y B carecen
de huellas de manos y las impresiones de los pies no presentan marcas de
digitos ni garras, por lo que resulta imposible asignarlas con certeza a uno de
estos dos icnogéneros.

Por otro lado, estd la incégnita de qué especies pudieron ser las
productoras de las huellas fésiles de Tacuarembd, o en su defecto, qué
géneros o familias pueden hallarse representados. La mejor aproximacién al
estudio e identificacién de un productor de huellas fosiles toma en cuenta tres
factores principales: morfologia de la huella, edad geoldgica de los depdsitos
portadores de las huellas y el registro fosil osteolégico disponible. La
morfologia ya ha permitido la asignacion de las huellas a los icnotaxones
mencionados, pero no permite mayores conclusiones debido al tipo de
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preservacion de los materiales. Queda entonces tomar en cuenta los otros
factores: edad geoldgica de los depdsitos y registro fosil osteoldgico disponible.
Lamentablemente, el registro fésil de dinosaurios para la Formacién
Tacuarembé esta constituido solamente por dientes de terépodos y en el caso
de sus correlatos geoldgicos para Sudamérica, es directamente inexistente.
Esto nos deja con el factor de la edad geoldgica de los depésitos. En base a la
edad asignada a estos depédsitos y tomando en cuenta los grupos que
aparecen en formaciones de igual edad de Sudamérica y Africa, puede
especularse acerca de los posibles candidatos. Las huellas de terépodos
pudieron ser dejadas por algun tipo de ceratosaurio, tetanuro basal o
celurosaurio. Dentro de las formas de terépodos descritas para la Formacion
Tacuarembé a partir de su registro fésil, existen evidencias de la ocurrencia de
la familia Ceratosauridae (Soto & Perea, 2008), lo que implica que un
ceratosaurido juvenil pudo ser el productor de las huellas D, E1 y E>. La otra
posibilidad (celurosaurio basal) se basa en la edad geoldgica, el registro para
formaciones de Portugal (Soto, 2012; com.pers.) y el porte estimado para los
terépodos de Tacuarembd.

El caso del ornitbpodo es mas complejo, ya que se tiene una huella
aislada. Esto no permite saber con certeza si se trataba de una forma bipeda,
con el agregado de que muchos ornitépodos eran cuadrupedos facultativos. A
esto debe sumarse que el registro de ornitépodos para el Jurasico Tardio de
Sudamérica es inexistente y la mayoria de los registros provienen del Cretacico
Tardio (Coria & Cambiaso, 2007). De acuerdo al porte y edad geoldgica, y
basandose en registros de formaciones coetaneas de Africa y Norteamérica
(Soto, 2012; com.pers.), el productor de la huella C podria haber sido un

miembro de las familias Dryosauridae o Camptosauridae

Las pistas de saurépodos son las que brindan mayor informacion,
gracias a la configuracibn de la pista. En principio, puede decirse que
representan un mismo tipo de organismo productor (saurépodo). Debido a que
las pistas se hallan en diferentes superficies estratigraficas, se sabe que no
dejaron sus huellas en el mismo momento, pero la descripcidon de las mismas

muestra que tienen muchas caracteristicas similares. A menos que se pruebe
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fehacientemente que las pistas A y B representan taxones diferentes, lo mas
parsimonioso es pensar que se trata de un mismo taxén productor. Esa
asuncién es consistente con los principios de la paleoicnologia y con la
observacion que, dentro de icnofacies muy distribuidas, las asambleas de
pistas fésiles tienden a repetir su composicién (Lockley, 1994). Mediante
comparaciones entre el registro icnolégico y el éseo, Wilson & Carrano (1998)
han sugerido que las pistas de tipo “narrow-gauge” del Jurasico Tardio fueron
dejadas por diplodocoideos, mientras que las pistas tipo “wide-gauge” son
evidencia de la presencia de titanosaurios, cuando se encuentran en depdsitos
del Cretacico Tardio, o de titanosauriformes, cuando se encuentran en
depositos del Jurasico Tardio al Cretacico Temprano. De acuerdo a la
descripciébn en el presente trabajo, las pistas de Tacuarembd podrian
considerarse a grandes rasgos como tipo “narrow-gauge”. Si a esto se suma la
edad geoldgica y el registro de otras formaciones coetdneas de Sudamérica,
Africa, Norteamérica y Portugal (Soto, 2012; com.pers.), pudo tratarse de
individuos de la superfamilia Diplodocoidea, quizds una forma basal o de las
familias Diplodocidae o Dicraeosauridae.

Ademas de brindar informacién acerca de los organismos que las
produjeron, como ya se reiter6 en varias oportunidades los icnofésiles tienen
gran valor a la hora de realizar inferencias paleoambientales. Como se explico
en el capitulo 3, para que se preserven huellas en el registro fosil deben darse
ciertas condiciones de tipo y humedad de sustrato durante su generacion,
acompanadas de determinados procesos diagenéticos posteriores, esenciales
para su preservacién. Uno de los factores mas importantes que requiere la
generacién de huellas es que exista cierto contenido de humedad en el
sustrato. Las icnitas tienden a concentrarse en ciertos tipos de depdsitos
sedimentarios, existiendo cierto grado de control en la distribucién de los
estratos portadores de huellas por parte de los procesos sedimentolégicos. Es
asi que dentro de los depédsitos mas importantes (aunque no exclusivamente)
se hallan los de borde de lago, de desbordamiento de rio (tipo “crevasse &
splay” y los depésitos de lagos desérticos y de interduna (Lockley & Hunt,
1995). Dentro de esta ultima categoria se encuentran los depdsitos portadores
de icnitas de la Formacién Tacuarembd. Como ya se describi6 en el capitulo 2,
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los miembros de esta formacién se componen de depdsitos generados por
procesos sedimentarios diversos. Estos depédsitos son un reflejo de los
diferentes ambientes sedimentarios que fueron sucediéndose en el tiempo
desde el Jurasico Tardio hasta el Cretacico Temprano, y que en nuestro
territorio marcan claramente un aumento de las condiciones de aridez. El
Miembro Batovi muestra facies fluviales y lacustres, acompafnadas de facies
eoblicas representando depdsitos de tipo interduna y dunas edlicas de porte
relativamente pequeno. Los depdsitos generados muestran la existencia de un
ambiente de tipo desértico pero con desarrollo de grandes cuerpos de agua
dulce y cursos de agua lo suficientemente permanentes como para permitir el
desarrollo de una fauna acuicola con organismos de tamafos considerables
(ver por ejemplo Soto et al, 2010b). El Miembro Rivera, con sus facies
netamente edlicas, muestra un mayor grado de aridez, en donde es muy
probable que los cuerpos de agua del Jurdsico fueran disminuyendo su
importancia, a medida que se desarrollaban campos de dunas edlicas
gigantescas que abarcaron miles de km?.

Muchos autores han discutido acerca de cuanta humedad es necesaria
para que una huella se genere y consolide (ver por ejemplo Allen, 1997;
Avanzini, 1998; Milan & Bromley, 2006; Jackson et al., 2009). Para algunos,
este proceso no siempre involucra sustrato sedimentario empapado en agua;
existe evidencia que huellas impresas en arena volada por el viento también
pueden consolidarse por efecto de una pelicula de niebla o rocio que al
evaporarse deje una especie de fina corteza de arena (Thulborn, 1990;
Fernandes, 2005). Sin embargo, ese tipo de proceso seria mas tipico de un
clima mas arido, similar al que imperaba en el Cretécico Inferior. Las facies del
Miembro Batovi reflejan un clima arido pero con sistemas fluvio-lacustres bien
desarrollados. Es muy probable que en ese momento la napa freatica se
hallase bastante cercana a la superficie, con la consecuente generacion de
depdsitos de interduna de tipo humedo. Los afloramientos portadores de icnitas
CDO |y CDO Il son un ejemplo de este tipo. El piso y paredes pronunciadas y
bien marcadas de las huellas de las pistas A y B, asi como las estructuras de
sus bordes, presentan similitudes con los rasgos sedimentarios estudiados por
Romano et al (2007) y Jackson et al. (2009) mediante simulaciones en
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laboratorio. Caracteristicas similares a las observadas en las huellas del
afloramiento CDO | se formaron en sustratos sedimentarios no saturados
completamente en agua pero si con un contenido de agua mayor al 20%. Una
vista en perfil de estas huellas las asemejaria probablemente a las que se

muestran en la Figura 3.9b.

Las icnitas de la Formacion Tacuaremboé representan, hasta el momento,
el primer y Unico registro de icnofésiles de vertebrados para esta formacion, asi
como el primer registro de huellas de vertebrados terrestres para el Uruguay. A
esto se suma el hecho de que la mayoria de los sitios fosiliferos con icnitas en
Sudamérica estan representados por rocas del Cretacico mas superior,
mientras que las asambleas de huellas mas antiguas muestran una
preservacion pobre a moderada, con pocas excepciones (Apesteguia & Gallina,
2011), por lo que el registro uruguayo tiene gran significancia tanto a nivel

temporal como regional.
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Anexos

Laminas

b

Lamina |I: Fotografias mostrando alguna de las metodologias aplicadas en el estudio y
preservacion de las huellas fosiles de la Formaciéon Tacuarembd. a: Realizaciéon de un
calco en nylon a escala real de la pista A del afloramiento CDO |I. b: Limpieza y extraccién
de relleno de huellas de la misma pista.

a b
Lamina II: Etapas de trabajo en campo de realizacién de moldes utilizados para elaborar
las réplicas depositadas en Facultad de Ciencias. a: Elaboracion de moldes de latex,
blandos, que conservan una impresion de la superficie interna y bordes de la huella. b:
elaboracién de moldes rigidos con resina y fibra de vidrio. Técnico: Gustavo Lecuona.
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a b

Lamina Ill: Aplicaciéon de cianoacrilato en las huellas a efectos de proveerles mayor
resistencia y evitar rotura de bordes. Este tratamiento se realizé en las pistas Ay By en la

huella C del afloramiento CDO I. a: proceso de limpieza y aplicacion; b: huellas una vez
aplicado el producto.

a

Lamina IV: Huella de ornitépodo C. a: fotografia de huella limpiada; b: huella con
aplicacion de cianocrilato a efectos de evitar una mayor degradacion del material debido al
pasaje de vehiculos sobre ella.
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Lamina V: Huella A43 de la pista saurépoda A (afloramiento CDO I). a: Fotografia de la huella,
sin relleno; b: réplica de la misma, parte del lote FC - DPV 2697 depositado en la coleccién de
Facultad de Ciencias; c: fotografia de la huella con el molde de latex, secandose. Cinta métrica
extendida 35 cm.
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Tablas

Tabla I: Medidas de FL y FW para cada huella de la pista A y calculo correspondiente del Sl.
Las medidas se hallan en cm. En la ultima fila se brindan las medias. Abreviaciones: FL = largo
de la huella; FW = ancho de la huella; Sl = indice de tamarno de la huella.

FL FW
Huella | (cm) (cm) |Sl(cm)
A 45.0 24.0 32.9
A, 49.0 41.0 44.8
A; 58.0 42.0 49.4
A 70.0 57.0 63.2
As 50.0 56.0 52.9
As 58.0 55.0 56.5
A; 63.0 45.0 53.2
Ag 55.0 54.0 54.5
A, 52.0 35.0 42.7
A 65.0 63.0 64.0
A 55.0 48.0 51.4
A 54.0 52.0 53.0
A 45.0 45.0 45.0
Ay 50.0 37.0 43.0
Ass 54.0 51.0 52.5
Ass 48.0 41.0 44.4
Media 54.4 46.6 50.2
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Tabla II: Céalculo de parametros WP, P, OP, S, ETW, ITW, PA y PTR para la pista A. Todas las
medidas en cm a excepcién del PA que se halla en grados y el PTR que es un porcentaje. En
la dltima fila se muestran las medias para cada parametro. Abreviaciones: WP = ancho del
paso; P = [largo del] paso; OP = paso oblicuo; S = zancada; ETW = ancho externo de la pista;
ITW = ancho interno de la pista; PA = angulo de paso; PTR = tasa de ancho de pista. Valores
que no pudieron tomarse o que no correspondia tomarlos se representan con “x”.

em |PE™ | em) |SC™ | cmy | om | PAO | Ty
50 72.0 88.0 152.0 101.0 2.0 X 32
58 80.0 99.0 165.0 108.0 8.0 108.8 38
57 84.0 102.0 X 114.0 1.0 109.3 X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
68.0 53.0 86.0 106.0 119.0 14.0 X 42
62.0 78.0 101.0 132.0 107.0 11.0 88.6 46
58.0 58.0 83.0 138.0 108.0 10.0 94.9 41
71.0 76.0 104.0 135.0 126.0 23.0 91.3 39
60.0 66.0 90.0 144.0 117.0 11.0 94.1 47
64.0 71.0 96.0 137.0 117.0 16.0 94.9 43
64.0 76.0 99.0 148.0 115.0 17.0 97.8 42
63.0 67.0 91.0 141.0 116.0 17.0 97.6 35
77.0 70.0 105.0 138.0 128.0 31.0 89.2 34
69.0 58.0 90.0 128.0 112.0 28.0 81.9 41
63.2 69.9 94.9 138.7 114.5 14.5 95.3 40.0
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Tabla lll: Medidas de FL y FW para cada huella de la pista B y céalculo correspondiente del SI.
Las medidas se hallan en cm. En la ultima fila se brindan las medias. Abreviaciones: FL = largo
de la huella; FW = ancho de la huella; Sl = indice de tamarno de la huella.

FL FW

Huella | (cm) (cm) |Sl(cm)
B, 108.0 107.0 107.5
B 110.0 106.0 108.0
Bs 108.0 107.0 107.5
B4 109.0 107.0 108.0
Bs 109.0 97.0 102.8
Bs 107.0 96.0 101.4
B, 109.0 100.0 104.4
Bs 95.0 88.0 91.4
Bs 115.0 108.0 111.4
Bio 116.0 105.0 110.4
Bi1 99.0 94.0 96.5
Bz 112.0 107.0 109.5
Bis 123.0 112.0 117.4
Bis 116.0 108.0 111.9

Media | 109.7 103.0 106.3
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Tabla IV: Calculo de parametros WP, P, OP, S, ETW, ITW, PA y PTR para la pista B. Todas
las medidas en centimetros, a excepcion del PA que se halla en grados y el PTR que es un
porcentaje. En la Gltima fila se muestran las medias para cada parametro. Abreviaciones: WP =
ancho del paso; P = [largo del] paso; OP = paso oblicuo; S = zancada; ETW = ancho externo
de la pista; ITW = ancho interno de la pista; PA = angulo de paso; PTR = tasa de ancho de

pista.

WP OP ETW ITW PTR
(cm) [P(cm)| (cm) [S(cm)| (cm) (cm) | PA(°) (%)
73.0 144.0 148.0 229.0 182.5 -44.0 108.0 58
113.3 109.7 142.0 211.0 209.0 -5.0 92.0 51
92.0 106.3 139.0 212.0 171.0 -20.0 90.0 63
103.4 91.0 140.0 211.0 202.0 4.0 101.0 50
81.0 132.0 143.0 198.0 179.5 3.0 94.0 54
94.0 81.2 127.0 184.0 188.0 1.0 100.0 52
82.0 97.0 125.0 191.0 184.5 -12.5 91.0 51
84.0 96.0 123.0 173.0 186.0 0.0 87.0 53
87.0 74.0 126.0 177.0 195.5 -5.0 80.0 54
85.3 94.3 138.0 172.0 196.0 3.0 93.0 51
111.6 79.4 123.0 236.0 205.0 -6.0 74.0 49
100.5 163.5 184.0 186.0 213.0 -10.0 X 51
127.4 36.0 130.0 X 250.0 3.0 X 44
95.0 100.3 137.5 198.3 197.1 -6.8 91.8 52.4
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Tabla V: Resultados de los analisis sedimentolégicos del relleno de las huellas Ag, A7, As, Aq,
Ao, A11, A2 ¥ A1z. Cada muestra fue secada en estufa a 509, cuarteada, pesada y tamizada de
acuerdo al procedimiento estandar de analisis de sedimentos arenosos.

Peso P Peso
Inicial P[2 P[1 P [500 pm] | P [250 pm] | P [125 pm] | P [63 pm] | [ciego] Final | Error
Huella| (9) mm] (g) | mm](g) (9) (9) (9) (9) (9) (9) (%)
Ag 550.8 23.6 10.2 16.5 136.5 210.8 107 441 548.7 | 0.4
A; 1086.2 6.8 5.8 6 302.4 426.7 262.4 107.4 |(1117.5| -2.9
As 1075 45 13.9 24.7 189.9 500.4 219.7 96 1089.6| -1.4
Ay | 13245 | 109.1 34.9 27.7 336.5 563.6 193.6 69.8 [1335.2] -0.8
Ao 1290 20.4 12.2 20.4 320.7 604 241.8 105.5 1325 | -2.7
A1 | 133541 20.9 14.1 26.5 271.8 650.9 259.9 109.2 |1353.3| -1.4
A2 983.1 11.3 5.1 12 224.7 444 4 204.5 83.4 985.4 | -0.2
Ai3 845.6 40.9 9.3 8.1 160.9 354.8 182.1 88.7 844.8 | 0.1
Tabla VI: Resultados de los andlisis sedimentolégicos del relleno de las huellas Ag, A7, As, A,
Ao, Ai1, A2 Yy Ayz expresados como porcentaje del Peso Inicial. Se muestra la media de cada
fraccién para todas las huellas.
P[2mm] | P[1mm] | P[500 um] | P[250 ym] | P [125 pm] | P [63 pm] | P [ciego]
Huella| (%) (%) (%) (%) (%) (%) (%)
Ag 4.3 1.9 3.0 24.8 38.3 19.4 8.0
A; 0.6 0.5 0.6 27.8 39.3 24.2 9.9
Ag 4.2 1.3 2.3 17.7 46.5 20.4 8.9
Ag 8.2 2.6 2.1 25.4 42.6 14.6 5.3
Ao 1.6 0.9 1.6 24.9 46.8 18.7 8.2
A4 1.6 1.1 2.0 20.4 48.8 19.5 8.2
A 1.1 0.5 1.2 22.9 45.2 20.8 8.5
Az 4.8 1.1 1.0 19.0 42.0 21.5 10.5
media 3.3 1.2 1.7 22.8 43.7 19.9 8.4
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Tabla VII: Comparacién de medidas y parametros calculados para huellas de dinosaurios
bipedos terépodos de la Formacién Botucatu (Brasil) y Formacion Tacuarembé (Uruguay). Los
datos de materiales brasileros fueron tomados de Fernandes (2005). Los mismos se identifican
como Huellas Grupo B. D, E; y E, representan los materiales uruguayos. En el caso de la
huella D no se realizé estimado de la velocidad debido a que se trataba de una huella aislada.

Identificacion materiales | FL (cm) | FW (cm) | FL/FW | h (cm)* | v (km/h)**
Huellas Grupo B 10.0 8.7 1.2 55.5 3.0
D 11.0 7.8 1.4 49.5 -
E; 10.0 9.0 1.1 45.0
= 10.0 9.0 1.1 45.0

Tabla VIII: Comparacion de medidas y parametros calculados para huellas de dinosaurios
ornitépodos de la Formacién Botucatu (Brasil) y Formacién Tacuarembé (Uruguay). Los datos
de materiales brasileros fueron tomados de Fernandes (2005). Los mismos se identifican como
Huellas Grupo E. En el caso de la huella C (material uruguayo) no se realiz6 estimado de la
velocidad debido a que se trataba de una huella aislada.

Identificacion materiales | FL (cm) | FW (cm) | FL/FW | h (cm)* | v (km/h)**
Huellas Grupo E 13.6 13.8 1.0 76.0 3.3
C 18.0 20.0 0.9 89.4 -

* En el presente trabajo se estima el parametro altura de la cadera como h =
4.6 FL mientras que Fernandes (2005) lo estima como h = 3.49 (1,5 FL) %2,

** En el presente trabajo se estima la velocidad como v = 0.25g%°S"¢p1-17
mientras que Fernandes (2005) lo estima como v= 0.5 h%%.

Tabla IX: Comparacion de medidas y parametros calculados para huellas de dinosaurios
sauropodos de la Formacién Guara (Brasil) y Formacién Tacuarembé (Uruguay). Los datos de
materiales brasileros fueron tomados de Dentzien-Dias ef al. (2008). Los mismos se identifican
con las siglas SLCP (Santana do Livramento, Cerro Palomas, en referencia a la localizacion
geografica). Las pistas A y B representan los materiales uruguayos.

'd;r:t';'r‘i’:fe';’" FL (cm)* | FW(cm)| S(cm) | WP(cm) | PA(9)

Pista Norte SLCP 50 - 130 110 56

Pista Sur SLCP 50 - 150 60 107
Pista A 54 .4 46.6 138.7 63.2 95.3
Pista B 109.7 103.0 198.3 95 91.8

* Dentzien-Dias et al. (2008) brindan valores de diametro promedio para las
pistas Norte y Sur; no existen valores de largo y ancho. A efectos de la
comparacion, se consideran como FL en la Tabla IX.
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Calculo de parametros

Calculo del parametro h

h = factor de correccién x FL

Saurépodos:
Factor de correccién para saurépodos en el rango 4.0 a 5.9

Saurépodo A
FL media = 54.5 cm

Error =51.7 cm

hmedia= 269.3 i 51 .7 cm

Saurépodo B
FL media = 109.7 cm

Error =104.2 cm

Terépodos:
Factor de correccién para terépodos pequefios es 4.5

Terépodo D
FL=11cm
h=45xFL =49.5cm

Terépodo E
FL=10cm
h=45xFL =45cm

Ornitépodos:
Factor de correccion para ornitopodos pequerios es 4.8

Ornitépodo C
FL=18cm
h=4.8 xFL =86.4 cm
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Calculo de S/h para determinar modo de desplazamiento

Saurépodo A:

S media=1.39 m
h media=32m
S/h=0.43
Caminata

Saurépodo B:

S media=1.98 m
h media=6.47 m
S/h =0.31
Caminata

Terépodo E:

S media=0.84 m
h media=0.45m
S/h=1.87
Caminata

Calculo de velocidad v (m/s)

V= 0-2590.531.67’1-1.17

Saurépodo A:

S media=1.39 m
h media=32m
v=0.35m/s

Saurépodo B:

S media=1.98 m
h media=6.47 m
v=0.28 m/s

Terépodo E:
S media=0.84 m
h media=0.45m
v=1.49 m/s
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