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Resumen. El sitio de nidificación de Sanagasta (Cretácico), La Rioja, Argentina, resolvió aspectos sobre la reproducción de los neosauró-
podos, evidenciando comportamientos coloniales, filopatría, y su reproducción oportunista dependiente de su paleoambiente termal. Aquí
describimos la tafonomía del sitio determinando sus patrones bioestratinómicos y diagenéticos. El agrupamiento oológico 3D está bien pre-
servado, sugiriendo asociaciones autóctonas representadas por oviposiciones in situ, sin estructura de nido. El nivel portador presenta una bio-
fábrica matriz-soportada y una clasificación genética de acumulación biogénica “intrínseca”; esto implica comportamiento gregario y
colonización preferencial del sitio. La biocenosis corresponde a la producción biogénica (huevos), con la cáscara diagenizada por hidroter-
malismo y microorganismos extremófilos. La tanatocenosis y el tiempo promedio fueron nulos por el inmediato enterramiento de los hue-
vos luego de la oviposición indicando que no existió una etapa bioestratinómica. La tafocenosis representa el carácter tafonómico más
significativo. Las cáscaras presentan alteraciones por soluciones hidrotermales, mientras la recalcificación y silicificación representan las mi-
neralizaciones más frecuentes. La presencia de microchert, calcedonia, microesferas de ópalo-A, agregados de epidoto y minerales de arcilla
reemplazando sectores de la cáscara y las membranas del huevo, confirman una alteración hidrotermal bajo condiciones excepcionales. La pre-
sencia de microorganismos fósiles (estromatolitos, cianobacterias y diatomeas), numerosas macro-estructuras, microfacies y microfábricas hi-
drotermales, y los atributos tafonómicos oológicos, sugiere que el sitio de nidificación de Sanagasta representa un particular ejemplo de
tafocenosis y un Lagerstätte. El sitio de nidificación de neosaurópodos de Sanagasta es el primer caso fósil documentado sobre la reproduc-
ción de un grupo de dinosaurios dependiente de su ambiente. 
Palabras clave. Caracterización tafonómica. Sitio de nidificación. Paleohidrotermalismo. Sanagasta. La Rioja. Argentina.

Abstract.  TAPHONOMY OF THE NEOSAUROPOD NESTING SITE FROM SANAGASTA (LA RIOJA, ARGENTINA): EXCEP-
TIONAL PRESERVATION IN A CRETACEOUS HYDROTHERMAL PALEOENVIRONMENT. The Cretaceous Sanagasta nesting
site, La Rioja Province, Argentina, has shed insights on the reproductive behavior of neosauropods, documenting colonial behavior, phylo-
patry, and an opportunistic environment-dependent-reproduction relationship with their paleoenvironment. The taphonomy of this mo-
notypic nesting site is described in order to assess its biostratinomy and fossil diagenesis. The 3D spatial egg-clutch arrangement is well
preserved and suggests the presence of autochthonous associations with in-situ ovipositions, without nesting trace. The egg-bearing level pre-
sents a matrix-supported packed biofabric and an “intrinsic” biogenic accumulation that implies a gregarious behavior through their prefe-
rential colonization of a specific paleohydrothermal nesting site. The biocenosis of biogenically deposited eggs, with eggshell mineralization
is altered by hydrothermal activity, and extremophile microorganisms. The thanatocenosis and time-averaging were virtually null because the
eggs buried in the substrate immediately after being laid. In contrast, the taphocenosis represents the most important taphonomic feature.
The eggshells display several synchronous taphonomic alterations produced by acidic hot spring solutions, while re-calcification and silicifi-
cation are the most common eggshell recrystallizations. The presence of microchert, chalcedony, ~10 µm-diamteer opal-A microspheres, epi-
dote aggregates, several macro-structures, and fibrous clay minerals replacing parts of the eggshell and egg membranes, indicates an extreme
hydrothermal alteration under exceptional conditions. The presence of fossil stromatolites, cyanobacterians, and diatoms, coupled with se-
dimentary structures (microfacies and hydrothermal microfabrics), and with eggs taphonomy imply that the Sanagasta nesting site represents
a particular instance of taphocenosis and a Lagerstätte. The Sanagasta dinosaur nesting site is the first documented case of environment-de-
pendent reproduction amongst neosauropods.
Keywords. Taphonomic characterization. Nesting site. Paleohydrothermalism. Sanagasta. La Rioja. Argentina.



BODENBENDER (1911) asignó una edad cretácica a sedimen-
titas dispersas al sur de La Rioja. El autor las denominó “Es-
tratos de Los Llanos”, unidades que luego corresponderían a
la Formación Los Llanos (sensu Zuzek, 1978). Posteriormente,
fue considerada terciaria por otros autores, una idea que per-
sistió hasta nuestros días (Fiorelli et al., 2012). No obstante,
recientemente se publicó el hallazgo de fragmentos de hue-
vos de dinosaurios en niveles de la Formación Los Llanos
(Tauber, 2007), reconsiderando la idea original de Boden-
bender (1911) y reatribuyéndole una edad cretácica tardía
(Tauber, 2007).

En el año 2007 comenzaron intensos trabajos paleontoló-
gicos en el Parque Geológico Sanagasta (Archivos Suplemen-
tarios Online, Fig. supl. 1) y resultaron en el descubrimiento
del primer sitio de nidificación de neosaurópodos asociado a
un paleoambiente geotermal en niveles del Cretácico (Grellet-
Tinner y Fiorelli, 2010). Los estudios aclararon aspectos sobre
la reproducción de éstos dinosaurios, comportamientos co-
loniales, fidelidad al sitio –filopatría– y una relación re-
productiva oportunista dependiente del paleoambiente
(Grellet-Tinner et al., 2012). Este descubrimiento y el hallazgo
de una fauna fósil cretácica en afloramientos de la Formación
Los Llanos (Fiorelli et al., 2011, 2012), esclarecieron parcial-
mente la edad de estos sedimentos asociados a las Sierras Pam-
peanas.

Aunque las nidificaciones de dinosaurios más renombrados
del mundo se encuentran en las provincias argentinas de Neu-
quén y Río Negro (Chiappe et al., 1998, 2005; Salgado et al.,
2007), en estos sitios no se han realizado profundos estudios
tafonómicos, a pesar de algunos aspectos puntuales (e.g.,
Chiappe et al., 2005; Grellet-Tinner et al., 2004, 2006, 2010;
Sander et al., 2008). A nivel mundial, los estudios tafonómi-
cos en sitios de nidificación de dinosaurios también son esca-
sos (e.g., Bravo et al., 2003; Vila et al., 2009, 2010; Fiorelli et
al., 2012). Sin embargo, los estudios actualísticos sobre tafo-
nomía de huevos y sitios de nidificación son más comunes,
siendo los trabajos de Hayward y colaboradores pilares bási-
cos en esta temática (Clayburn et al., 2004; Smith y Hayward
2010; Hayward et al., 2011). 

Es interesante destacar que los estudios tafonómicos en pa-
leoambientes hidrotermales son igualmente raros, salvo por al-
gunas menciones puntuales (Trewin, 2001; Channing et al.,
2004, 2007; Campbell, 2006; Channing y Edwards, 2009).
Sólo han sido estudiados tafonómicamente en profundidad

ambientes hidrotermales actuales (Cady y Farmer, 1996; Jones
et al., 2001; Guidry y Chafetz, 2003; Channing y Edwards,
2004; Jones y Renaut, 2007; Channing y Wujek, 2010;
Rainey y Jones, 2010).

La tafonomía demostró la existencia de patrones y proce-
sos documentados solamente por el registro fósil (Fernán-
dez-López, 2000), representando una fuente riquísima de
información paleoambiental y paleobiológica (Behrensmeyer y
Kidwell, 1985). Además, los rasgos tafonómicos cambian a lo
largo de gradientes espaciales y temporales (Holz y Simões,
2005; Noto, 2010). En este contexto, el sitio de nidificación
de Sanagasta es un ejemplo de variación a lo largo de estos gra-
dientes, ya que representa una tafofacie con una preservación
especial y un estilo específico de acumulación fosildiagenética
(Fiorelli et al., 2012). Sanagasta representa una interesante
localidad para estudiar la paleontología y la particular sedi-
mentología de un ambiente paleohidrotermal, pero también
para establecer sus características tafonómicas. Dado que la pa-
leontología y sedimentología ya fue presentada (Grellet-Tinner
y Fiorelli, 2010; Grellet-Tinner et al. 2012; Fiorelli et al.,
2012), aquí describimos en detalle la tafonomía del sitio de
nidificación sanagasteño para determinar sus atributos bioes-
tratinómicos y fósil-diagenéticos.

MATERIALES Y MÉTODOS

Los materiales y métodos se describen en el Archivo Su-
plementario Online que acompaña al presente trabajo. 
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Figura 1. 1–4, Estructuras hidrotermales en el sitio de nidificación de
Sanagasta. 1, conducto hidrotermal calcítico con grandes cristales es-
calenohédricos; 2, pileta termal fósil con grandes cristales de calcita;
3, niveles aterrazados de largas venas calcíticas relictos de terrazas
termales; 4, geiser monticular constituído por arenisca gruesa silicifi-
cada (ver Fiorelli et al., 2012). Escala gráfica: 1, 3= 20 cm; 2= 10 cm; 4=
50 cm.



Abreviaturas. CRILAR-Pv, Colección de paleovertebrados,
Centro Regional de Investigaciones Cientificas y Transferencia
Tecnologica (CRILAR), Anillaco, La Rioja. EDAX, espectros
de energía dispersiva de rayos X. MEB, microscopía electró-
nica de barrido. 

DESCRIPCIONES

Área de estudio y geología del sitio de nidificación

Los niveles oológicos de Sanagasta correspondientes a la
Formación Los Llanos poseen una potencia de ~4 m (Tauber,
2007; Grellet-Tinner y Fiorelli, 2010; Fiorelli et al., 2012).
Estos se apoyan en discordancia de bajo ángulo sobre sedi-
mentos de la Formación Sauces (Pérmico, Grupo Paganzo)
(Archivo Suplementario Online, Fig. supl. 2). En el tope, la
Formación Sauces presenta diversas estructuras y microfacies
hidrotermales tales como (1) estructuras carbonáticas vertica-
les brechadas tipo “pipes”, (2) venas diagonales de travertino y
(3) depósitos de sílice botroidal, ópalo y geiserita. La Forma-
ción Sauces se apoya sobre el granito Sanagasta, de edad Car-
bonífero Inferior (Fiorelli et al., 2012).

En Sanagasta, la Formación Los Llanos está integrada por
una arenisca arcósica masiva de grano grueso y coloración gris-
blancuzca, con estratificaciones planares a entrecruzadas in-
terpretadas como sistemas de cauces entrelazados (Tauber,
2007). Aunque presenta niveles continuos, estos varían en po-
tencia (~1 a ~4 m) como resultado de depositación hidroter-
mal irregular (Fiorelli et al., 2012). Presenta grandes geodas y
conductos horizontales formados por enormes cristales calcí-
ticos escalenohédricos con crecimiento bipolar (Fig. 1.1); estos
constituyen canales y cavidades de descarga (Immenhauser,
2009; Pirajno, 2009; Fiorelli et al., 2012). En el nivel superior
existen diferentes tipos de mega-estructuras paleohidroterma-
les asociadas a las agrupaciones de huevos (Fig. 1): conductos
o tuberías (Fig. 1.1), piletas termales (Fig. 1.2), montículos
aterrazados (Fig. 1.3), y estructuras domales –geiser/ venteos–
(Fig. 1.4). Además, se observan cristales y estructuras de mini-
diques y travertinos (Figs. 2.1–2), similares a depósitos hidro-
termales actuales (Guidry y Chafetz, 2003; Pentecost, 2005;
Pirajno, 2009). El nivel portador exhibe minerales típicos de
sinteres, calcedonia, crisoprasa (Fig. 2.3) y geodas (Fig. 2.4)
(Fiorelli et al., 2012). Son comunes varias microfacies silíceas
semejantes a las de los modernos ambientes hidrotermales
(Schinteie et al., 2007): pequeñas “copas” y “hojuelas” (~0.5–
5 cm de diámetro) planas o con bordes espiculares (Fig. 2.5;

Fiorelli et al., 2012). Estas microfacies representan microbia-
litas y microestromatolitos que crecen en flujos termales entre
la interfase aire/agua/sedimento (Campbell et al., 2002; Schin-
teie et al., 2007) e implican flujos epitermales localizados rela-
tivamente ácidos (pH ~2,5) de baja temperatura (<90; >30°C)
(Fiorelli et al., 2012).

Todas las estructuras silíceas y microbialitas –biominera-
lización o biolitificación– presentes en el sitio (Fig. 3.1–2),
evidencian una gran actividad microbiana formadas habitual-
mente en ambientes hidrotermales actuales (Burne y Moore,
1987; Cady y Farmer, 1996; Jones et al., 2001, 2003; Kon-
hauser et al., 2004, 2008; Benning et al., 2005; Phoenix y
Konhauser, 2008; Dupraz et al., 2009). En cortes delgados,
estas microbialitas exhiben estructuras similares a estromatoli-
tos, con cianobacterias y diatomeas fósiles (Fig. 3.3–6; ver
Fiorelli et al., 2012), confirmando la asociación de microor-
ganismos extremófilos –principalmente termófilos y acidó-
filos– en un paleoambiente hidrotermal (Jones et al., 2003;
Konhauser, 2007; Fiorelli et al., 2012). Para una profunda des-
cripción geológica y sedimentaria del sitio de nidificación
junto con las diversas estructuras y facies sedimentarias hidro-
termales del yacimiento, se sugiere consultar el trabajo de Fio-
relli et al. (2012).
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Figura 2. 1–5, Facies minerales hidrotermales en el sitio de nidificación.
1–2, facies de calcita halladas en superficie y asociadas con agrupacio-
nes oológicas (1, cristales piramidales; 2, cristales botroidales); 3, calce-
donia verde –crisoprasa–; 4, silice botroidal rellenando una cavidad; 5,
microfacies de sílice –sínter– halladas en superficie y formadas en regí-
menes de escorrentías epitermales poco profundas (>35°C; ver Schin-
teie et al., 2007). Escala gráfica: 1–2= 10 cm; 3= 1 cm; 4= 5 cm; 5= 2 cm.



Petrología sedimentaria

La arenisca arcósica está compuesta por granos subredon-
deados a subangulares, de baja esfericidad, bien seleccionadas,
pobremente empaquetados y con abundante matriz calcárea,
sugiriendo una roca carbonática matriz-soportada –wackes-
tone– (Wright, 1992) e inmadura (Pettijohn et al., 1987). El
nivel con huevos muestra granos de cuarzo microcristalino y
policristalino, baja proporción de feldespatos (<15% –mayor-
mente plagioclasas–), fragmentos líticos e intraclastos –plutó-
nicos y sedimentarios– y micas. Los granos no muestran
distorsión, presión de disolución y/ o recristalización, pero si
micritización, corrosión y desgaste, típico de alteración hidro-
termal (Fiorelli et al., 2012). La matriz es fina, granular, con
alto relieve/ color de interferencia; corresponde a una arenisca
con matriz limo-carbonática depositada junto con los granos
(Adams y MacKenzie, 1998; Scholle y Ulmer-Scholle, 2003).
El cemento –intraesparítico– deriva de una micrita original,
sugiriendo una formación a partir de calcretes por recristaliza-
ción durante la eodiagénesis (Boggs, 1992). Sin embargo, la
roca muestra una microfábrica diagenética hidrotermal con ce-
mento silíceo rellenando espacios porales, relacionado con un
cemento de pre-compactación y una eodiagénesis profunda.
La porosidad es primaria e intergranular –interpartícula–, pero
también se observan porosidades secundarias del tipo intra- e
intergranular. 

Agrupaciones oológicas y huevos de Sanagasta

La geometría tridimensional de las agrupaciones de Sana-
gasta está bien preservada mostrando una distribución regular
de huevos y la ausencia de transporte post-enterramiento. Las
agrupaciones no presentan estructuras con bordes sedimen-
tarios que puedan interpretarse como verdaderos nidos. Los
huevos conservan su forma y su superficie micro-fracturada
(Fig. 4), sugiriendo que las fracturas se produjeron durante la
eodiagénesis. Esto sugiere que, al igual que otros dinosaurios
(ver Deeming, 2006), los neosaurópodos de Sanagasta ente-
rraban sus huevos en huecos cavados en el substrato (Grellet-
Tinner et al., 2012). Consecuentemente, los huevos habrían
sido afectados por fuerzas expansivas que fracturaron la cás-
cara cuando la matriz sedimentaria litificó.

Los huevos constituyen una acumulación biogénica y se
presentan agrupaciones desorganizadas, asociaciones organi-
zadas en masa o mostrando diversas disposiciones (Fig. 4.1–4).
Las agrupaciones contienen pocos huevos (~5), aunque se han
registrado algunas con un número mayor (~10 a 12 huevos)
dispuestas en masa (Fig. 4.7), similar a lo observado por
Chiappe et al. (2005), Salgado et al. (2007, 2009), Sander et
al. (2008) y Vila et al. (2009). También presentan disposi-
ciones alineadas o semicirculares (Fig. 4.6), como en los casos
de Francia (Cousin y Breton, 2000). Pocas veces se presentan
agrupaciones con un patrón típico de Faveoloolithidae (Liang
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Figura 3. 1, Microbialita de la Formación Los Llanos en el sitio de nidificación; 2, aumento de la roca mostrando las características sedimentarias y facies
hidrotermales; 3, matriz microbialítica con restos de diatomeas (flecha blanca) y cianobacteria filamentosa (flecha negra); 4, fotomicrografía exhi-
biendo una cianobacteria filamentosa silicificada en la microfábrica calcárea, muy común en sistemas hidrotermales; 5, matriz microbialítica de dia-
tomeas densamente empaquetada; 6, estromatolito silicificado con crecimiento botroidal. Escala gráfica 1= 2 cm; 2= 0,5 cm; 3–5= 100 µm; 6= 1 mm.



et al., 2009) y compuestas por decenas de huevos (~30). Estas
se disponen en grandes masas comprimidas (Fig. 4.3, 4.5), con
una disposición 3D en dos niveles y una superficie de 1,8 m2.
Los huevos de 21 cm de diámetro promedio (mín= 19 cm;
máx= 23 cm) poseen un volumen de 4850 cm3, una masa es-
timada en 5230 g, una densidad de 1,08 g/cm3 y una forma es-
férica o subesférica. La cementación carbonática de la matriz

interna y externa al huevo, como también el relleno de las fi-
suras, es congruente con la presencia de fluidos termales en el
sitio de nidificación (Grellet-Tinner et al., 2012). 

Relaciones entre las agrupaciones de huevos y las

estructuras sedimentarias

Las agrupaciones de huevos están siempre asociadas a
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Figura 4. 1, Excavación de la agrupación oológica #6 (sub-sitio A) CRILAR-Pv 400-6; 2, ampliación del mismo huevo de la agrupación #6 (sub-sitio
A) CRILAR-Pv 400-6; 3, agrupación #2 (sub-sitio F) CRILAR-Pv 405-2 conteniendo más de 20 huevos; 4, agrupación #11 (sub-sitio E) CRILAR-Pv
404-11; 5, disposición espacial de huevos en la agrupación #2 (sub-sitio F); 6, disposición espacial de huevos de la agrupación #11 (sub-sitio E);
7, disposición espacial de huevos de la agrupación #11 (sub-sitio H). Escala gráfica: 2–4= 10 cm.



estructuras hidrotermales, y distribuidas (espacial y temporal-
mente) de forma regular en todo el afloramiento. En montí-
culos y géiseres formados por microfábricas silíceas (Fig. 1.4),
las agrupaciones de huevos se ubican entre 10 a 15 m entre si.
En estructuras hidrotermales que presentan microfacies silí-
ceas –análogas a las Microfacies 2 y 4 de Schinteie et al.
(2007)–, los huevos se localizan a distancias menores (~5 m);
en estos casos, las microfacies se forman a temperaturas de
38 a 80°C (Schinteie et al., 2007) y se distribuyen unifor-
memente entre los grupos de huevos (a ~ 3 m). En donde sólo
ocurren estructuras carbonáticas, terrazas (Fig. 5), travertinos
y micro-diques –y ausencia de sílice–, las agrupaciones de hue-
vos están a ~2 m, o incluso inmersas dentro de las estructuras
(Fig. 5.3–4). En estos casos, los huevos aparecen asociados a
geodas y drusas de calcita, cavidades, finos conductos (pipes),
todas estructuras formadas bajo influencia de epitermalismo
poco profundo entre 30–50°C (Immenhauser, 2009; Fiorelli
et al., 2012). Las agrupaciones de huevos se localizan topoló-
gicamente por debajo, al mismo nivel y/ o por encima de las
estructuras hidrotermales carbonáticas (Figs. 5.1, 5.4), indi-
cando que las actividades de oviposición ocurrieron conco-
mitantemente con el proceso hidrotermal (Grellet-Tinner y
Fiorelli, 2010). Estas agrupaciones están mejor preservadas
y poseen una mayor cantidad de huevos. La diversidad mor-
fológica de los agrupamientos (Figs. 4 y 5) y su asociación
específica con las estructuras paleohidrotermales, revela un
comportamiento tendenciado de nidificación dependiente del
hidrotermalismo.

Cáscaras de huevos

Aunque las cáscaras presentan gran variación morfológica,
estas se deben a alteraciones diagenéticas (e.g., diferencias de es-
pesor; Fig. 6). El espesor de las cáscaras en el sitio de nidifica-
ción varía de 1,29 mm a 7,9 mm (= 3,847 mm; median=
4,195 mm; σ²= 1,173; n= 3077; Fig. supl. 3). Este desvío no
es significativo entre las agrupaciones de huevos o entre los
huevos del mismo grupo, pero si en un mismo huevo (Fig. 6),
representando un sitio de nidificación monoespecífico (Gre-
llet-Tinner y Fiorelli, 2010). De acuerdo con Grellet-Tinner et
al. (2012), esta variación no taxonómica sería el producto de
alteración hidrotermal, y el adelgazamiento de la cáscara pro-
ducido por la acción de fluidos alcalinos y/ o ácidos. Este pro-
ceso también influenciaba la biología reproductiva de la especie
y su éxito de eclosión, ligando procesos biológicos y fisioló-

gicos del embrión, principalmente la difusión de gases y el
desarrollo (Grellet-Tinner et al., 2012). 

Debido al hidrotermalismo, la cáscara presenta pseudo-
variaciones morfológicas que pueden producir sesgos taxonó-
micos. Los huevos se ajustan al grupo Faveoloolithidae Zhao
y Ding, 1976, con cáscaras gruesas de 6–7 mm de grosor
(Fig. 6.4). Sin embargo, las alteraciones diagenéticas disi-
mulan dicha condición mostrando características de Mega-
loolithidae Zhao, 1979 (Fig. 6.1–2). Las cáscaras más finas
(~ 1–2 mm) corresponden a la sección más basal de las cásca-
ras gruesas y muestran una morfología comparable con mega-
loolítidos (Grellet-Tinner et al., 2012). Aunque se sugirió la
inclusión de los huevos de Sanagasta dentro de Titanosauria
(Tauber, 2007) debido a la presencia de caracteres diagnósti-
cos de Saurischia (e.g., unidades formadas por cristales acicu-
lares rombohédricos de calcita; Fig. 7.1–6), sería prudente
incluirlos en Neosauropoda, una categoría taxonómica más
inclusiva (Grellet-Tinner et al., 2012).

Las unidades de cáscara en general están mal preservadas
pero hay esferulitas bien preservadas en la base de algunas
unidades de cáscaras (Fig. 7.7–8). Debido a la diagénesis, apa-
recen esferulitas y centros de nucleación atípicos –o pseudo-
esferulitas– en sectores inusuales de la cáscara, similar a lo
descrito por Grellet-Tinner et al. (2010). Unidades bien pre-
servadas presentan pequeñas perforaciones circulares o micro-
espacios de 0,2 a 0,4 µm de diámetro (Fig. 8.1), similares a las
“vesículas” descriptas en otras cáscaras fósiles (Argañaraz et al.,
2013). Interpretamos estas pequeñas fosas o vesículas como
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Figura 5. 1, Vista del afloramiento del sub-sitio E mostrando las sub-
Figs. 2, 3 y 4; 2, geiser fósil o pileta termal con bordes de travertinos;
3, restos de huevos CRILAR-Pv 405-10 (agrupación #10) inmersos en tra-
vertinos; 4, ampliación de la figura anterior donde se observan tres hue-
vos (flechas negras). Escala gráfica: 4= 10 cm.



verdaderos espacios proteicos correspondientes a las huellas o
moldes de las fibras proteicas que constituían la cáscara (Nys
et al., 2004; Arias et al., 2007; Hincke et al., 2008). Además,
en las cáscaras de Sanagasta se han observado algunas estruc-
turas fibrilares (~300 nm de diámetro; Fig. 8.2) muy similares
a las proteínas constituyentes de la capa mamilar en cáscaras de
huevos de aves (Arias et al., 2007; Hincke et al., 2008; Rose y
Hincke, 2009).

Las cáscaras presentan microesferas botroidales y amalga-
madas de ópalo-A y nanoesferas agrupadas (transformación
transicional hacia ópalo-CT; Lynne et al., 2005), reempla-
zando sectores de la cáscara (Figs. 8.3–4 y 11). El ópalo-A y las
nanoesferas de ópalo-CT/A son variedades amorfas e inestables
de sílice hidratado que precipitan fácilmente bajo influencia
hidrotermal a temperaturas menores a 160°C (Jones y Renaut,
2007; Guidry y Chafetz, 2003; Pirajno, 2009; Behl, 2011). El
ópalo-A se convierte rápidamente en ópalo-CT y posterior-
mente en microchert o calcedonia (Scholle y Ulmer-Scholle,
2003; Behl, 2011). Estas micro-esferas de ópalo-A poseen un
diámetro de 10,4 µm (mín= 5 µm; máx= 20,2 µm; n= 45)
y muestran un crecimiento botroidal arquetípico. Análisis

EDAX sobre estas micro-esférulas (Fig. 8.6) arrojan altos ni-
veles de sílice y oxígeno (~75% en peso de SiO2), confirmando
su naturaleza opalina y sugiriendo su origen hidrotermal.

¿Membrana testácea presente en los huevos de Sanagasta?

Algunos fragmentos de cáscaras evidencian fracciones de
una membrana testácea (MT) fosilizada (Fig. 9.1). Esta es-
tructura es comparativamente similar a la observada en cás-
caras de huevos fósiles de saurópodos, como por ejemplo el
faveoloolítido de Puerto Yeruá, Entre Ríos (Grellet-Tinner et
al., 2012) y en Megalolithus patagonicus Calvo et al. 1997 de
Auca Mahuevo, Neuquén (Grellet-Tinner, 2005). La MT en
cáscaras de Sanagasta presenta características compartidas con
cáscaras de huevos fósiles y actuales (Grellet-Tinner, 2005),
exhibiendo finas líneas estratificadas correspondientes a fibras
yuxtapuestas. La MT promedia 54,75 µm de grosor (mín= 25
µm; máx= 90 µm; n= 20) mostrando una reminiscencia fibrosa
al material proteínico original (Hincke et al., 2008). Observa-
ciones con MEB confirman su disposición desorganizada y
caótica, y su naturaleza fibrosa (Fig. 9.2–3). Los finos fila-
mentos (~1 a 5 µm de diámetro) son diversos y ramificados,
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Figura 6. 1–4, CRILAR-Pv 400-6, Espesores y variaciones morfológicas de las cáscaras. 1–4, fragmentos de cáscaras mostrando diferentes espeso-
res, finas a gruesas. 1–4, Cortes delgados de las cáscaras con diferentes espesores. Escala gráfica: 1–4= 1cm; 1= 1mm; 2–4= 2 mm.



conformando un complejo sistema 3D proyectado desde la su-
perficie interna de las unidades (Fig. 9.2). Poseen diámetros
coincidentes con el colágeno tipo X y proteoglicanos presen-
tes en la MT de huevos de aves (Arias y Fernández, 2003; Nys
et al., 2004; Arias et al., 2007; Hincke et al., 2008; Rose y
Hincke, 2009). Un análisis EDAX (Fig. 9.4) de las fibras
muestra concentraciones de Ca, Si, O, Al, Na, Mg y Fe, co-
rrespondientes a arcillas –esmectitas– (montmorillonita o pi-
rofilita; Deer et al., 1996) que habrían reemplazado a las fibras
originales.

Patologías ausentes

Las cáscaras con anomalías son raras, pero se han descrito
algunos casos de “cáscaras fósiles patológicas” (Grellet-Tinner

et al., 2010). La fosilización favorece la preservación de la cal-
cita pero la diagénesis puede producir patrones irregulares de
sobreimpresión y conducir a consideraciones paleobiológicas
sesgadas y conclusiones filogenéticas erróneas (Grellet-Tinner
et al., 2010). Sin embargo, en el sitio de nidificación de Sana-
gasta no se ha hallado ninguna cáscara “anormal” o patológica,
a pesar que los huevos de Sanagasta y sus cáscaras han sido
afectados severamente por la alteración hidrotermal exhi-
biendo una gran sobreimpresión diagenética.

Petrología oológica

La recristalización de la calcita original de la cáscara en ce-
mento calcítico microcristalino equigranular (Figs. 6.4, 9.2 y
10.1–3) y la silicificación aleatoria en cuarzo calcedonítico
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Figura 7. 1, fragmento de cáscara del sub-sitio G (CRILAR-Pv 406); 2, fragmento del sub-sitio A (CRILAR-Pv 400-1); 3, superficie externa de cáscara
bien preservada; 4, superficie externa de cáscara alterada y corroída; 5, fragmento de cáscara donde se observa la calcita original (ca), líneas de cre-
cimiento convexas escalonadas (flecha), recristalización de la calcita (re) y silicificación (si); 6, observación de cristales aciculares rombohédricos de
calcita; 7, esferulita circular (flecha) en la base de la cáscara; 8, esferulitas en la base de un fragmento. (Figuras 2 y 8, imágenes de cortes delgados;
el resto corresponden a imágenes de MEB). Escala gráfica: 1–2= 2 mm; 3–4= 500 µm; 5= 60 µm; 6= 20 µm; 7= 200 µm; 8= 0,5 mm.



(Figs. 6.3, 10.3–4), es lo más común y oblitera su estructura
original (Fig. 8.5), mientras que el microchert rellena espacios
porales (Figs. 6.4, 7.5). Algunas cáscaras presentan reempla-
zos con ópalo-A, nanoesferas de ópalo-CT/A (Figs. 8.3–4 y
11) y agregados de epidoto (Figs. 6.1, 8.5), los cuales refle-
jan su peculiar origen hidrotermal (Grellet-Tinner y Fiorelli,
2010). La formación eodiagenética de la sílice es muy común
en ambientes hidrotermales, depositando sílice como ópalo-A
a baja temperatura (<50°C; Scholle y Ulmer-Scholle, 2003;
Behl, 2011) y transformándose rápidamente en ópalo-CT/A y
ópalo-CT (Lynne et al., 2005). Esta transformación ocurre rá-
pido en superficie (Guidry y Chafetz, 2003; Lynne et al., 2005;
Jones y Renaut, 2007; Pirajno, 2009; Behl, 2011), mediada
por acción biológica (e.g., biosilicificación; Benning et al.,
2005). Pero en condiciones excepcionales de nulo soterra-
miento y baja presión, el ópalo-A puede mantenerse invariable
y no mutar a formas estables (Cady y Farmer, 1996; Scholle
y Ulmer-Scholle, 2003; Behl, 2011). En suma, las cáscaras
exhiben diferentes microfábricas diagenéticas –en su mayoría
eodiagenéticas–, como variedades amorfa, criptocristalinas,

epigranulares y fibrosas de cuarzo. Los minerales opacos in-
cluidos en las unidades de cáscaras son comunes. Las unidades
exhiben disoluciones ácidas y la calcita original redepositada re-
llena los poros y espacios generados (Grellet-Tinner et al.,
2012); también es evidente que el proceso de disolución las
afectó externamente (Fig. 6.1–4). En conclusión, las cáscaras
presentan claras alteraciones diagenéticas (re-calcificación, si-
licificación, epidotización, argilización, opalización), y sugie-
ren de qué manera el hidrotermalismo afectó los huevos y sus
cáscaras.

DISCUSIÓN

Geoquímica y el hidrotermalismo cretácico regional

De acuerdo con Grellet-Tinner y Fiorelli (2010), los re-
sultados geoquímicos sugieren que el sitio de nidificación, así
como los restos oológicos, habría sido influenciado y afectado
por actividad hidrotermal. Este comportamiento geoquímico
similar entre rocas y fósiles implica que ambos fueron afecta-
dos concomitantemente por dicho proceso. En cambio, otras
localidades no reflejan anomalías geoquímicas, coincidiendo
también con la ausencia de restos oológicos o evidencias hi-
drotermales. Durante el lapso Cretácico Temprano–Paleógeno
se formaron numerosas cuencas de rift en las regiones centro-
oeste y noroeste de Argentina, algunas asociadas a las Sierras
Pampeanas (Ramos, 2010). El desarrollo de estas cuencas es-
tuvo relacionado, en parte, con la apertura del Océano Atlán-
tico Sur (Moulin et al., 2010), como así también con la
subducción de la Placa de Nazca debajo de la Placa Sudame-
ricana (Ramos, 2010). Esto generó gran tectonismo regional y
continental, y cuantiosa actividad volcánica (Poulsen et al.,
2003). Recientemente Löbens et al. (2011) presentaron un
modelo de exhumación y levantamiento de las Sierras Pampe-
anas de aproximadamente 2300 m a fines del Cretácico (hasta
los 80 millones de años). Dicha exhumación habría formando
cuencas sedimentarias asociadas con las sierras produciendo
gran erosión y de los cuerpos graníticos y la consiguiente se-
dimentación (Löbens et al., 2011).

La actividad geotermal en la región de Sanagasta estuvo
asociada al Ciclo Extensional Gondwánico relacionado con la
temprana apertura del rift Atlántico (Fiorelli et al., 2012) pro-
duciendo una insignia hidrotermal característica de dicho
evento (Mutti et al., 2005; Grellet-Tinner y Fiorelli, 2010).
Las evidencias geológicas regionales y las características sedi-
mentológicas de Sanagasta sustentan la presencia de un paleo-
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Figura 8. 1, Fragmento de cáscara (CRILAR-Pv 400-1) mostrando pe-
queñas perforaciones (0,2 a 0,4 μm de diámetro) o vesículas interpre-
tadas como huellas de proteínas; 2, estructuras fibrilares (0,3 μm de
diámetro) similares a las proteinas; 3, pequeñas esférulas de ópalo pre-
sentes en la cáscara; 4, magnificación de las micro-esferas mostrando
sus características cristalográficas; 5, evidente silicificación y epidotiza-
ción de la cáscara; 6, análisis de EDAX sobre las micro-esférulas exhi-
biendo altos niveles de sílice y oxígeno. Escala gráfica: 1= 2 µm; 2= 1
µm; 3= 30 µm; 4= 5 µm; 5= 0,5 mm.



ambiente epitermal en el sitio de nidificación (Grellet-Tinner
y Fiorelli, 2010; Fiorelli et al., 2012) sugiriendo temperaturas
superficiales de 30°C a 50°C, óptimas para incubar huevos de
21 cm con cáscaras gruesas durante un período de tres meses
(Grellet-Tinner et al., 2012). Las mismas evidencias geológicas
junto con las características paleontológicas sustentan una edad
cretácica (~130 a ~80 Ma) para las actividades hidrotermales
regionales y una sincronicidad entre dicho proceso y las acti-
vidades de oviposición de los dinosaurios.

Atributos preservacionales del sitio de nidificación

de Sanagasta

El nivel portador de huevos de Sanagasta representa un
conjunto de rocas sedimentarias caracterizadas por combina-
ciones particulares de rasgos preservacionales de los fósiles
(Behrensmeyer, 1988; Brett y Speyer, 1990; Holz y Simões,
2005), en particular, agrupaciones de huevos fósiles (Grellet-
Tinner y Fiorelli, 2010). Los restos de huevos y las agrupacio-
nes representan asociaciones autóctonas, según la clasificación

de Martin (1999): pertenecen a organismos que vivieron en la
misma comunidad y que han sido preservados en posiciones de
vida. Tafonómicamente, el sitio de nidificación de Sanagasta
posee una clasificación taxonómica monotípica de vertebrados
(solo huevos), un empaquetamiento macroscópico matriz-so-
portado, una acumulación geométrica tridimensional y una
clasificación genética biogénica de acumulación (Kidwell et al.,
1986). Esta concentración biogénica es intrínseca, la que,
según el criterio de Kidwell et al. (1986) y Martin (1999), es
producida por organismos con comportamiento gregario, im-
plicando la colonización preferencial de un sitio específico y
una concentración usualmente autóctona. Según estos auto-
res, la presencia de agrupaciones de huevos en sitios de nidifi-
cación y diferentes niveles, indican comportamientos gregarios
y comunales de anidación (Brinkman et al., 2008). Junto con
las características paleobiológicas (Grellet-Tinner et al., 2012),
se sugiere que la especie de Sanagasta habría sido un estratega
r (oportunista) que nidificó en dependencia de ambientes hi-
drotermales. Lo propuesto para los hábitos reproductivos de
los neosaurópodos de Sanagasta está en sintonía con lo suge-
rido por Sander et al. (2011): alto potencial biótico con creci-
miento exponencial y tasa de natalidad muy altos; tendrían
muchas crías con pocos o nulos cuidados parentales y gran
mortalidad en clases etarias tempranas –baja supervivencia–
(Sander et al., 2011). Los saurópodos habrían alcanzado la ma-
durez reproductiva rápidamente produciendo numerosos hue-
vos pequeños y jóvenes muy precociales.

Los huevos de Sanagasta y sus cáscaras poseen diversas
alteraciones tafonómicas, como por ejemplo la elevada frag-
mentación (Fig. 4.2) y corrosión química (Fig. 7.1–4) y silici-
ficación. La disolución y la corrosión son debidas a la misma
alteración hidrotermal (Grellet-Tinner et al., 2012). La silici-
ficación correspondiente a la variedad criptocristalina (del tipo
acicular calcedonítico) ocurre en varias formas, con una mayor
incidencia en la mitad y parte superior de la cáscara (Fig. 6),
mientras que los poros están rellenados por microchert (Fig.
6.4). La calcedonia se forma como un verdadero reemplazo de
estructuras orgánicas, mientras que el cuarzo microcristalino
rellena espacios y forma moldes (Carson, 1991; Martin, 1999).
Sedimentos con pH bajo inducen la disolución de CaCO3

y precipitan silicatos, principalmente calcedonia (Scholle y
Ulmer-Scholle, 2003). Aunque las fuentes de sílice son diver-
sas (Carson, 1991), en Sanagasta el crecimiento de la calce-
donia fue selectivo, indicando un proceso de fosilización
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Figura 9. 1, Corte delgado de fragmento del sub-sitio G (CRILAR-Pv 406-
1) donde se aprecian cuerpos mamilares basales y una lámina continua
(flechas) interpretada como membranas de la cáscara; 2, imagen MEB
de la parte basal del fragmento del sub-sitio G donde se observan fila-
mentos y fibras ramificadas, similares al colágeno tipo X; 3, imagen MEB
de la estructura fibrilar de aproximadamente 2 μm de diámetro; 4, aná-
lisis EDAX de dicha estructura mostrando su naturaleza arcillosa. Escala
gráfica 1= 0,5 mm; 2= 40 µm; 3= 3 µm.



particular asociado a un evento epitermal (Fiorelli et al., 2012).
De acuerdo con numerosos autores (e.g., Guidry y Cha-

fetz, 2003; Jones et al., 2003; Konhauser et al., 2003; Benning
et al., 2005), los mecanismos de silicificación en ambientes
hidrotermales ocurren por mediación microbiana (i.e., biomi-
neralización por cianobacterias). En Sanagasta, los microorga-
nismos fósiles están bien preservados (Fig. 3), indicando una
silicificación temprana, de días a semanas (Martin, 1999). El
hidrotermalismo modificó la microestructura original de la
cáscara de los huevos formando facies silíceas típicas (e.g., cri-
soprasa, ópalo y epidoto), pero exhiben zonas bien conserva-
das, con las unidades originales (Figs. 7.5–6, 8.1–2), indicando
que el proceso hidrotermal actuó completamente al azar
(Grellet-Tinner et al., 2012).

Ningún resto óseo significativo ha sido hallado en el sitio
de nidificación, aunque restos óseos de dinosaurios parcial-
mente articulados son comunes en otras localidades de la
Formación Los Llanos (Fiorelli et al., 2011, 2012). De esta
manera, el registro muestra una fosilización selectiva y una pre-

servación diferencial dependiente del paleoambiente, con res-
tos oológicos y ausencia total de huesos en Sanagasta pero au-
sencia de huevos y presencia de huesos en otras localidades de
la formación (Fiorelli et al., 2012). La biocenosis y la tanato-
cenosis están directamente influenciadas por estos factores pa-
leoambientales selectivos predominantes en cada localidad:
un paleoambiente hidrotermal para nidificar en Sanagasta y
un ecosistema “natural frecuentado para vivir” en la localidad
tipo de Los Llanos (Fiorelli et al., 2011). El registro fósil en
Sanagasta está sesgado por una combinación de factores tales
como (1) la biocenosis o “asociación viviente”; (2) factores
paleoambientales; (3) factores tafonómicos. Los primeros re-
presentan factores inherentes al organismo, relacionados al
comportamiento, producción de biomateriales, densidad po-
blacional, etc. Los segundos –paleoambientales– correspon-
den a factores extrínsecos (e.g., clima e hidrotermalismo). Los
terceros –tafonómicos– implican factores asociados a la etapa
de tafocenosis o asociaciones enterradas. En Sanagasta, la bio-
cenosis se refiere a la producción biogénica oológica y la bio-
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Figura 10. Imágenes de MEB. Evidentes procesos de re-cristalización y reemplazo en las unidades de cáscaras (CRILAR-Pv 400, 405, 406). ca, calcita
original; ca-re, calcita re-cristalizada, mayormente en grandes cristales con su clivajes rombohédricos característicos; si, sílice. Escala gráfica: 1= 15
µm; 2= 100 µm; 3= 200 µm; 4= 150 µm. 



mineralización de la cáscara (Arias y Fernández, 2003; Arias
et al., 2007). Esto se correlaciona parcialmente con el ambiente
hidrotermal elegido para nidificar, el cual es reflejado en la va-
riación del grosor de cáscara (Grellet-Tinner et al., 2012).

Los fluidos hidrotermales en Sanagasta fueron alcalinos/
neutros a levemente ácidos, con temperaturas relativamente
bajas (< 120°C), como lo atestiguan los depósitos de silicatos,
similar a lo observado en contextos hidrotermales actuales
(Pirajno, 2009). Tales fluidos pudieron disolver fácilmente la
calcita de la cáscara y adelgazarla en pocos días (Grellet-Tinner
et al., 2012); por ello, estos fluidos fueron el principal factor
extrínseco en el registro fósil del sitio de nidificación. De
acuerdo con Grellet-Tinner et al. (2012), los fluidos adelgaza-
ron la cáscara durante el desarrollo embriológico, modificando
paulatinamente las condiciones de incubación, favoreciendo
el intercambio gaseoso y, concomitantemente, disminuyendo
la resistencia mecánica calcítica durante el desarrollo ontoge-
nético, facilitando la eclosión (Grellet-Tinner et al., 2012).

La tanatocenosis o asociación de muertes fue extremada-
mente baja ya que los factores de muerte y pre-enterramiento
tuvieron efectos nulos: luego de su producción biológica –bio-
cenosis–, los huevos fueron ovipuestos y enterrados en el sus-
trato inmediatamente. En cambio, la tafocenosis representa un
importante rasgo tafonómico: las agrupaciones de huevos fue-
ron enterradas en un suelo hidrotermal durante las subse-
cuentes temporadas reproductivas de la especie (Grellet-Tinner
y Fiorelli, 2010; Grellet-Tinner et al., 2012). La tafocenosis
del sitio de nidificación de Sanagasta está constituida con-
juntamente por las agrupaciones oológicas asociadas con los
microorganismos extremófilos litificados. La etapa biostrati-
nómica fue inexistente y no ocurrieron procesos post mortem
previos al enterramiento (e.g., descomposición, desarticula-
ción, fragmentación e intemperismo). Sin embargo, los pro-
cesos ocurridos inmediatamente a posteriori (incluso durante
la etapa biológicamente activa de los huevos), fueron muy
importantes y notables, influyendo el éxito de eclosión –su-
pervivencia biológica– y las alteraciones eodiagenéticas (Gre-
llet-Tinner et al., 2012). En sedimentos hidrotermales ocurren
procesos particulares, alteraciones por altas concentraciones de
soluciones calientes cargadas con minerales disueltos (Pirajno,
2009). Los procesos de acidificación, disolución y recristaliza-
ción, ocasionaron las alteraciones en la tafocenosis de Sana-
gasta, las cuales han aumentado la información tafonómica
pero han disminuido la información paleobiológica.

Acidificación en cáscaras de huevos

La acidificación ha sido asociada (en aves) con factores que
afectan negativamente la reproducción, y una disminución del
pH en el área de nidificación produce adelgazamiento de la
cáscara y reducción del volumen del huevo (Pollentier et al.,
2007). Clayburn et al. (2004) demostraron que diversas ca-
racterísticas en las cáscaras –fragmentación, área superficial, o
grosor–, decrecen al bajar el pH. El adelgazamiento de la cás-
cara se incrementa significativamente por acción bacterial
(Smith y Hayward, 2010), ya que la descomposición de la
cáscara produce acidificación y disuelve aún más el CaCO3.
Contrariamente, la contribución microbiana –microbialitas–
en los depósitos hidrotermales de Sanagasta fue importante,
produciendo estructuras y biomineralización (Fiorelli et al.,
2012). Pero el adelgazamiento de la cáscara en los huevos de
Sanagasta fue causado por el hidrotermalismo y no por mi-
croorganismos, disolviendo el CaCO3 de la cáscara desde su
exterior (Grellet-Tinner et al., 2012). En ambientes hidroter-
males actuales los microorganismos son constructivos pero no
destructivos, con habilidad de depositar minerales fácilmente
(Cady y Farmer, 1996; Jones et al., 2001, 2003; Konhauser et
al., 2001; Reysenbach y Cady, 2001; Guidry y Chafetz, 2003;
Benning et al., 2005; Schinteie et al., 2007; Dupraz et al.,
2009). Además, los fluidos hidrotermales poseen gran capa-
cidad para alterar fácilmente las rocas y transportar sus mi-
nerales (Carroll et al., 1998; Pirajno, 2009), actividad más
importante que la descomposición y disolución bacteriana en
estos ambientes. 

Aunque la sílice puede ser naturalmente transportada y
precipitada por fluidos termales (Carroll et al., 1998; Pirajno,
2009; Behl, 2011), el ópalo-A, ópalo-CT, epidoto y las es-
mectitas reemplazando sectores de la cáscara, involucra una
alteración hidrotermal (Pirajno, 2009). La presencia de mi-
croesferas de ópalo-A y nanoesferas de ópalo-CT en la cáscara
(Figs. 8.3–4 y 11) indican temperaturas menores de 50°C, en
base a las relaciones entre la litología, fases de sílice, contenido
detrítico de los sedimentos y la temperatura o profundidad de
soterramiento (Behl, 2011). La presencia de epidoto (clino-
zoisita) en pequeñas inclusiones dentro de la cáscara (Figs. 6.4
y 8.5), indica una historia diagenética particular; son minera-
les formadores de roca pero con un origen secundario produ-
cidos también por alteración hidrotermal de otros minerales
(Armbruster et al., 2006; Pirajno, 2009). La alteración hidro-
termal de plagioclasas produce minerales de epidoto mediante
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el proceso llamado ‘saussuritización’ (Deer et al., 1996; Char-
don et al., 2006). El nivel fosilífero es discordante con sedi-
mentos conglomerádicos conteniendo feldespatos alterados del
Pérmico y, estos, sobre granitos carboníferos de composición
evolucionada (SiO2 >70% y K2O >4,9%) y débilmente pera-
luminoso (Fiorelli et al., 2012). Es decir, el origen del epidoto
puede estar en los feldespatos de los sedimentos pérmicos y en
el Granito Sanagasta.

Algunos sectores de la cáscara, y las fibras de la MT fosili-
zada fueron reemplazados por esmectitas (Fig. 9.3–4). Basa-
dos en observaciones de MEB y análisis EDS (hábitat fibroso
y concentraciones determinadas de Ca, Na, Si, Al, Mg, O y
H), éstas corresponderían a variedades fibrosas como pirofilita
y montmorillonita-Na. Su formación relaciona alteraciones de
plagioclasas ricas en Na (e.g., albita o andesita) y micas potá-
sicas alteradas (e.g., sericita) (Chardon et al., 2006; Pirajno,
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Figura 11. Imágenes de MEB. Atributos tafonómicos en cáscaras de Sanagasta (CRILAR-Pv 406) con sus unidades evidenciando una profunda co-
rrosión y disolución (apariencia esponjosa), resultando en micro-cavernas romboidales con micro- y nanoesferas de ópalo A y CT agrupadas (flechas
negras y blancas) (ver Lynne et al., 2005). ca-re, calcita re-cristalizada; op, micro- y nanoesferas de ópalo-A y CT. Escala gráfica: 1= 250 µm; 2, 4–5=
100 µm; 3= 150 µm.



2009). Además, estas esmectitas se forman naturalmente por
argilización de la roca debida a fluidos termales ácidos/ neutros
de baja temperatura (sistema epitermal; <100°C) (Deer et al.,
1996; Chardon et al., 2006; Pirajno, 2009).

Se observa gran alteración diagenética manifestada en la
fuerte corrosión y abrasión de la superficie externa (Fig. 7.1–4).
Esta superficie posee unidades desgastadas con aspecto ondu-
lado, depresiones, cárcavas y pequeños hoyuelos (Fig. 7.4). In-
ternamente se observa una profunda corrosión y disolución
(Fig. 7.1). Micro-cavernas romboidales de ~50 µm de diáme-
tro dan una apariencia esponjosa (Figs. 7.1 y 11), indicando
corrosión lenta por disolución ácida de fluidos que embebie-
ron la cáscara. Estas cavernas están rellenas de micro- y na-
noesférulas de ópalo (Fig. 11.3–6), de 5 µm de diámetro y
apiñadas en agrupamientos de unas 20 unidades de 30 µm de
diámetro (Grellet-Tinner y Fiorelli, 2010). De acuerdo con
Jones y Renaut (2007), los sínteres están formados por micro-
organismos filamentosos silicificados constituidos por esferas
de ópalo-A polimerizadas. Así, la formación de estas micro-es-
feras fue mediada por microorganismos silicificantes y biomi-
neralizadores en un ambiente hidrotermal (Konhauser et al.,
2001; Benning et al., 2005; Phoenix y Konhauser, 2008).

Sobre la preservación de tejidos blandos – ¿Mediación

microbiana?

Los factores tafonómicos implicados en la preservación de
la membrana testácea en huevos de Auca Mahuevo han sido re-
lacionados a biomediación por actividad bacteriana bajo con-
diciones de anoxia (Grellet-Tinner, 2005). Este autor señaló
que si bien la erosión superficial de la cáscara puede ser im-
pulsada por procesos abióticos, la preservación de moléculas
orgánicas y proteínas son rápidamente descompuestas por pro-
cesos biológicos (Grellet-Tinner, 2005). Estas rarezas podrían
ser el resultado de procesos tafonómicos excepcionales debido
a la acción de microorganismos (Bottjer et al., 2002; Briggs,
2010; Grellet-Tinner, 2005; Raff et al., 2008). En Sanagasta,
pocos fragmentos de cáscaras preservan restos de la MT o fi-
bras de la matriz reemplazadas por esmectitas (Fig. 9), indi-
cando raras y excepcionales condiciones de preservación.

Las bacterias en el registro fósil del Fanerozoico por lo ge-
neral se preservan por litificación (Liebig, 2003; Konhauser,
2007). Bacterias fósiles pueden ser identificadas por su mor-
fología bajo determinados criterios (criterios de Liebig, 2003)
y se puede confirmar la presencia de bacterias filamentosas en

las microbialitas de Sanagasta (Fig. 3.4). Su preservación re-
quiere una mineralización vertiginosa para evitar la rápida des-
trucción celular por procesos autolíticos (Ferris et al. 1988).
Además, la preservación excepcional de ciertos tejidos blandos
en Lagerstätten (e.g., huesos o huevos) es favorecida por casos
aún más excepcionales de fosilización y litificación bacterial
(Liebig, 2003). En Sanagasta, y asociados al mismo nivel de
huevos, las matas microbianas fósiles y estructuras microes-
tromatolíticas son muy comunes (Grellet-Tinner y Fiorelli,
2010; Fiorelli et al., 2012); estas son activos agentes biomine-
ralizantes (Benning et al., 2005; Phoenix y Konhauser, 2008;
Dupraz et al., 2009). Los fluidos hidrotermales serían los res-
ponsables de la remoción, traslado y depósitos de minerales de
arcilla y silicatos (e.g., esmectitas y epidoto) para la preserva-
ción de las fibras de la membrana testácea. La preservación de
la MT y fibras de la matriz en los huevos de Sanagasta y Auca
Mahuevo se debería a condiciones distintas: argilización en Sa-
nagasta (Fiorelli et al., 2012) y calcificación en Auca Mahuevo
(Grellet-Tinner, 2005), pero con el mismo resultado tafonó-
mico, preservación de materia orgánica.

Presencia de diatomeas fósiles en el Cretácico

La presencia de diatomeas pennadas fósiles en el nivel por-
tador resulta novedosa y debe ser considerado trascendente. El
registro fósil más antiguo de diatomeas pennadas es del Cre-
tácico Superior, pero las diatomeas centrales ya aparecen en
sedimentos del Jurásico Superior (Harwood et al., 2004). Re-
cientemente se hallaron en Corea del Sur las diatomeas conti-
nentales más antiguas en niveles del Cretácico Inferior (Chang
y Park, 2008). Coincidentemente, estas diatomeas se hallaron
en formaciones evidenciando paleoambientes hidrotermales
del Grupo Sindong y portadoras de huevos de dinosaurios del
tipo faveoloolítido, mostrando características similares al mar-
gen continental de los Andes (Harwood et al., 2004; Chang y
Park, 2008). La discusión del origen y evolución de las diato-
meas excede el trabajo, es notable y curioso que las diatomeas
continentales más antiguas fueran halladas en sistemas hidro-
termales del Cretácico (Chang y Park, 2008; Fiorelli et al.,
2012), lo cual puede arrojar luz sobre su origen y diversifica-
ción (Harwood et al., 2004).

Modelo tafonómico del sitio de nidificación de Sanagasta

Los modelos tafonómicos de sistemas depositacionales
continentales fueron establecidos para depósitos de planicies de
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inundación (Holz y Simões, 2005; Noto, 2010). Para un es-
cenario hidrotermal fósil la información es escasa (Cady y Far-
mer, 1996; Jones et al., 2001), pero los sesgos tafonómicos son
especialmente frecuentes (Campbell, 2006). No obstante, se
pueden utilizar conceptos de la tafonomía de ambientes con-
tinentales. Los fósiles en ambientes de barras de canales se me-
teorizan menos que los de las planicies de inundación, donde
a su vez, los fósiles están empaquetados más densamente –mo-
delo de Smith– (Smith, 1993; Martin, 1999). El intemperismo
se incrementa y la densidad fosilífera decrece con la distancia
al canal principal, por lo que en facies distales sólo se encuen-
tran restos fósiles escasos e intemperizados (Smith, 1993; Holz
y Simões, 2005). Usando este modelo, en un paleoambiente
hidrotermal el caso podría ser similar, interpretando las es-
tructuras termales y canales como análogos de facies fluviales
proximales y distales. En Sanagasta, las agrupaciones oológicas
mejor preservadas se localizan cerca de las estructuras termales
donde los flujos de aguas calientes actuarían como un sistema
fluvial de baja energía (Fiorelli et al., 2012). Así, las agrupa-
ciones de huevos estarían localizadas en las facies de llanuras de
inundación proximales (Behrensmeyer, 1988; Holz y Simões,
2005). Al igual que el modelo de Smith (1993), el factor de
control tafonómico para el sitio de Sanagasta fue la proxi-
midad de las agrupaciones oológicas al canal principal (facies
proximales), representado en este sistema por fuentes termales
(Fiorelli et al., 2012). Esto implica enormes consecuencias pa-
leobiológicas y sugiere que los neosaurópodos de Sanagasta de-
cidieron la localización precisa para cavar y enterrar sus huevos
(Grellet-Tinner et al., 2012).

Promedio temporal y carácter preservacional

La sobreimpresión primaria de los procesos bioestratinó-
micos en el registro fósil es el fenómeno de promedio tempo-
ral (o condensación tafonómica), donde los potenciales fósiles
se acumulan durante un tiempo necesario para que los sedi-
mentos que los contienen se depositen (Martin, 1999). De
acuerdo con Fernández López (2000), el promedio temporal
es el proceso de mezcla de elementos que representan entidades
biológicas cronológicamente sucesivas. Debido a esto, una aso-
ciación fósil puede representar una duración mínima de pocas
décadas hasta cientos y miles de años, a menos que el conjunto
sea rápidamente sepultado. Por ello el promedio temporal tiene
siempre un efecto negativo sobre la exactitud del registro fósil
(Martin, 1999). Sin embargo, y de acuerdo a Kidwell y Beh-

rensmeyer (1993), los huevos y nidos de amniotas tienen un
promedio temporal extremadamente bajo, de unos pocos días
a pocos meses. Esto concuerda con lo estimado por Rogers
(1993) para sitios de nidificación de Estados Unidos, quien de-
terminó que estos sitios representan duraciones temporales muy
cortas (<100 años). Dado que las agrupaciones de huevos de Sa-
nagasta fueron enterrados en el substrato hidrotermal para su
incubación inmediatamente a la oviposición (Grellet-Tinner y
Fiorelli, 2010; Grellet-Tinner et al., 2012), el tiempo promedio
implicado habría sido mínimo, incluso, podría ser nulo.

Existen numerosas instancias de preservaciones excepcio-
nales llamadas Lagerstätten (fossil-motherlodes), es decir, rocas
que son muy ricas en información paleontológica (Martin,
1999). Originalmente se determinaron dos tipos de Lagers-
tätten: depósitos de concentraciones (formados por procesos
sedimentológicos y biológicos) y depósitos de conservación
(preservación de partes blandas). Ambos tipos representan
extremos de un continuo en el espectro de la preservación fo-
silífera (Martin, 1999; Holz y Simões, 2005). A pesar de que
fueron reconocidas diversas génesis para este tipo de preserva-
ción excepcional, las causas son la anoxia, la sofocación rápida
por los sedimentos y la actividad bacteriana (Martin, 1999;
Bottjer et al., 2002). Aunque no incluidos en ésta terna clasi-
ficatoria (anoxia/ sofocación/ acción bacterial), los ambientes
hidrotermales representan sitios de preservación excepcional
debido a una rápida silicificación/ calcificación de restos bio-
lógicos y una alta actividad microbiana (Martin, 1999; Kon-
hauser et al., 2001; Channing y Edwards, 2004; Channing et
al., 2004; Benning et al., 2005; Phoenix y Konhauser, 2008).
Los procesos de fosilización en paleoambientes hidrotermales
son rápidos y hasta excepcionales, preservando exquisitamente
finas estructuras orgánicas (Channing y Wujek, 2010; Rainey
y Jones, 2010). Por ello, en el sitio de nidificación de Sana-
gasta se presentan ambos tipos de depósitos que definen a un
Lagerstätte: concentraciones biológicas (decenas de huevos
fósiles) y conservaciones de partes orgánicas tales como la
membrana testácea, microfibras de la matriz proteica de la cás-
cara del huevo y microorganismos. 

Para concluir, y en base a lo indicado anteriormente, po-
dríamos proponer una analogía con el modelo marino de ta-
fonomía de tormenta dado por Brett y Seilacher (1991) y
deducir que el sitio de nidificación de Sanagasta representa un
caso de tafocenosis particular y un ejemplo único de conser-
vación y concentración (Lagerstätte).
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