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Tafonomia de la Gran Hondonada (Formacion Sarmiento,
Edad-mamifero Mustersense,
Eoceno Medio) Chubut, Argentina

Gerardo CLADERA!, Eduardo RUIGOMEZ!, Edgardo ORTIZ JAUREGUIZAR', Mariano
BOND? y Guillermo LOPEZ?

Abstract. TAPHONOMY OF THE “GRAN HONDONADA” (SARMIENTO FORMATION, MUSTERSAN “LAND-MAMMAL
AGE”, MIDDLE EOCENE), CHUBUT, ARGENTINA. The fossil remains of the mammal deposit known as the
“Gran Hondonada” (Sarmiento Fm., Mustersan “land-mammal age”) were found in sediments of fluvial
channels, disjointed, without transport evidence, and chaotically deposited. The taphonomic study was
made on 1539 remains, 65% of which were determined. Most of the fossil remains correspond to Iso-
temnidae (Periphragnis and Ryphodon) and Archaeohyracidae (Pseudhyrax) Notoungulata. The calculated
total minimum number of individuals (MNI) was 256, most of them assigned to young adults and adults.
The fossil remains do not present evidences of long aerial exposition during the first biostratinomic stage.
This fact allowed excellent preservation conditions. Before the incorporation of the skeletons to the fluvial
channel, they would have remained in areas closer to the channel until their disarticulation. The geomet-
ric study of the bones shows a selection toward cylindrical and spherical forms, but without abrasion
marks. On the basis of the taphonomic data, we can conclude that there was a relation of coexistence
among fossil associations. This relation yields an autochthonous fossil deposit with transport from closer
areas, and without the bones leaving their production area. Also, there exist strong evidences (i.e., non se-
lective mortality; a high MNI; and a high sedimentation rate) to conclude that this fossil accumulation was
due to a catastrophic event, occurred during a short time interval.

Resumen. Los restos de mamiferos del yacimiento f6sil de la Gran Hondonada (Formacién Sarmiento,
“Edad-mamifero” Mustersense), fueron hallados en depésitos de canal fluvial, desarticulados, con escasas
evidencias de transporte y distribuidos en forma caética. El estudio tafonémico fue realizado sobre 1.539
piezas, de las cuales se identific6 taxondmicamente el 65%. La mayoria de los restos corresponden a
Notoungulata Isotemnidae (Periphragnis y Rhyphodon) y Archaeohyracidae (Pseudhyrax). El namero mini-
mo de individuos (NMI) total calculado fue de 256, en su mayoria adultos juveniles y adultos. Los restos
6seos no presentan evidencias de exposicién aérea prolongada, lo cual favorecié una excelente preser-
vacion. Las carcasas habrian permanecido en descomposicién en zonas cercanas al canal fluvial hasta su
desarticulacion, incorporandose posteriormente al canal. El analisis geométrico de los restos indica una se-
leccién hacia las formas cilindricas y esféricas, sin marcas de abrasién. Sobre la base de los datos ta-
fonémicos puede concluirse que existirfan relaciones de coexistencia entre las asociaciones faunisticas, for-
mandose un yacimiento autéctono con transporte desde dreas cercanas sin que los restos salieran del drea
de produccion. Asimismo, existen fuertes evidencias (i.e., mortalidad no selectiva, alto NMI y alta tasa de
sedimentacién) que permiten concluir que la concentraciéon de restos obedecié a un evento catastroéfico,
ocurrido en un corto intervalo temporal.
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Introduccion

Las tobas que forman los estratos de la Formacién
Sarmiento (Spalletti y Mazzoni, 1979; Mazzoni,
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1985a) o Grupo Sarmiento (Simpson, 1941; Pascual y
Odreman Rivas, 1971, 1973; Andreis, 1977; Spalletti y
Mazzoni, 1977) tuvieron su origen en efusiones vol-
canicas ocurridas durante el intervalo temporal com-
prendido entre el Eoceno y el Mioceno. Sus dep6si-
tos, que constituyen las mayores acumulaciones pi-
roclasticas del Cenozoico argentino (Mazzoni, 1985a;
Franchi y Nullo, 1986) son particularmente ricos en
mamiferos terrestres, a partir de los cuales han podi-
do reconocerse cuatro “edades-mamifero” (SAL-
MAs): Casamayorense, Mustersense, Deseadense y
Colhuehuapense (Pascual, 1970; Pascual y Odreman
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Figura 1. Mapa de ubicacién de la Gran Hondonada/ Gran
Hondonada location map.

Rivas, 1973; Marshall et al., 1983; Pascual et al., 1996,
2002).

En el caso particular de la SALMA Mustersense
(Eoceno Superior) los sedimentos portadores pro-
vienen de la Gran Barranca, cerro Blanco, cerro del
Humo, laguna del Mate y la Gran Hondonada (vé-
ase también Simpson, 1948; Odreman Rivas, 1978;
Andreis, 1972). Las capas de esta SALMA presen-
tan una distribucién areal restringida, aparecien-
do usualmente como depésitos de canales locales
que frecuentemente cortan a las sedimentitas asig-
nadas a la subedad Barranquense (Eoceno Medio;
véase Kay et al., 1999) de la SALMA Casamayo-
rense (Eoceno Inferior a Medio). Movimientos tec-
tonicos del terreno, cambios en el nivel base y pos-
terior erosién del mismo, fueron probablemente
los responsables de que los sedimentos muster-
senses fuesen removidos o directamente no depo-
sitados, por lo que las capas deseadenses (Oligo-
ceno) apoyan directamente sobre las casamayo-
renses en la mayor parte de las localidades donde
puede reconocerse la Formacién Sarmiento (Simp-
son, 1940).

G. Cladera, E. Ruigomez, E. Ortiz Jaureguizar, M. Bond y G. Lépez

La Gran Hondonada, también conocida como El
Pozén (Odreman Rivas, 1978) se halla ubicada en el
Departamento de Tehuelches, provincia del Chubut
(S 44° 20" 49”7, O 69° 46’ 57”; figuras 1-2). De esta lo-
calidad se han extraido abundantes restos de mami-
feros que fueron estudiados inicialmente por Odre-
man Rivas (1978), quien produjo una lista faunistica
preliminar de la localidad, describi6é una nueva espe-
cie de Polydolopidae (Marsupialia) y realiz6é un es-
quema de la seccién sedimentaria. En la actualidad,
la fauna de esta localidad esta siendo estudiada con
mayor detalle como parte de la tesis doctoral de uno
de los autores (M. Bond).

Una de las caracteristicas mas notables de la Gran
Hondonada es la extraordinaria concentracién de
restos de mamiferos alli depositados. Con la excep-
cion de las acumulaciones de peces, los yacimientos
de asfaltitas o los karsticos, las grandes concentracio-
nes de vertebrados no son comunes en los ambientes
continentales. Otra de las formas en que se generan
grandes acumulaciones son las ocurridas por mor-
tandad en masa, i.e., un proceso de mortalidad ins-
tantdnea que deja como resultado una elevada con-
centracion de restos fésiles (Turnbull y Martill, 1988).
Finalmente, otro tipo de grandes acumulaciones pue-
den ser atribuidas a procesos de redepositaciéon
(Behrensmeyer, 1978) o reelaboraciéon (Fernandez
Lopez, 2000) debido al desenterramiento, desplaza-
miento y posterior acumulacién.

Diferenciar estos procesos es de suma importan-
cia para poder interpretar la génesis de un yacimien-
to fosilifero y a su vez para poder obtener informa-
cién acerca de cuestiones tales como el habitat, la es-
tructura de la comunidad, o el comportamiento de
sus integrantes. Por estos motivos el objetivo de este
trabajo es realizar un estudio tafonémico detallado
de la asociacion recuperada en la Gran Hondonada,
a fin de comprender la dindmica de los procesos bio-
estratindmicos y fosildiagenéticos de este notable ya-
cimiento fosilifero.

Figura 2. Vista de la Formacién Sarmiento y del yacimiento fosilifero / Sarmiento Formation and fossiliferous deposit view.
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Tabla 1. Lista de los materiales de la Gran Hondonada pertenencientes al Museo Paleontolégico Egidio Feruglio (MPEF) y al Museo de
Ciencias Naturales, La Plata (MLP)/ List of the material from the Gran Hondonada belonging to Paleontologic Museum Egidio Feruglio (MPEF)

and to the Natural Sciences Museum, La Plata (MLP).

SQUAMATA Trigonostylopidae
Boiidae ? Trigonostylops sp.
Boiidae? indet.
NOTOUNGULATA
CROCODYLIA Typotheria
Sebecidae Archaeohyracidae
Sebecidae indet. Pseudhyrax eutrachytheroides (X)
Pseudhyrax strangulatus (X)
GRUIFORMES (=RALLIFORMES) Pseudhyrax sp.
Cariamidae ?Eohyrax sp. (X)
Psilopterinae Archaeopithecidae
Psilopterinae indet. Archaeopithecus? sp. nov. (N)
Phorusrhacidae
cf. Phorusrhacos aff. longissimus Interatheriidae
Notopitheciinae
SPARASSODONTA Notopithecus sp.
Borhyaenidae Guilielmoscottia sp.
Plesiofelis schlosseri Oldfieldthomasiidae
Procladosictis sp. (X) Tsamnichoria (X)
Toxodontia
POLYDOLOPOMORPHIA Isotemnidae
Polydolopidae cf. Edvardocopeia (N)
Hondonadia feruglioi (N) Periphragnis harmeri (X)
Polydolops mayoi Periphragnis aff. exauctus (X)
Periphragnis sp.
XENARTHRA Rhyphodon lankesteri (X)
Cingulata Rhyphodon sp.
Dasypodidae Distylophorus (X)
Machlydotherium sp.(X)(N) Notohippidae
Pseudeutatus sp. (X)(N) Puelia sigma (X)
Meteutatus (X) Puelia plicata (X)
Puelia coarctatus (X)
CONDYLARTHRA Puelia sp.
Didolodontidae Notioprogonia
Decaconus lanciformis (N) Henricosborniidae
Xesmodon sp. (X) Henricosborniidae indet. (N)
Notostylopidae
LITOPTERNA Otronia muehlbergi (X)
Lopholipterna Otronia sp.
Adianthidae cf Otronia
Adianthidae indet. (N) Notoungulata indet.
Macraucheniidae cf. Trilobodon (N)
Polymorphinae
Polymorphis lechei (N)
Proterotheriidae
Heteroglyphis (X)
Polyacrodon (X) A esta lista no se adicion6 un Cramaucheniinae dudoso (MPEF-PV
1045).
ASTRAPOTHERIA N= nuevo en la lista
Astrapotheriidae X= no presente en materiales analizados, por pertenecer a las
Astraponotus sp. colecciones del MLP
Antecedentes na a la SALMA Mustersense (véase Marshall et al.,

Taxondmicos y biocronoldgicos

La fauna de la Gran Hondonada esta integrada
por reptiles, aves y mamiferos. Estos tltimos estan
representados por marsupiales, xenartros y diver-
sos grupos de “ungulados” sudamericanos (tabla 1).
La presencia de fésiles-guia como Plesiofelis, Pseu-
deutatus, Xesmodon, Astraponotus, Rhyphodon o Peri-
phragnis, entre otros, ha permitido asignar esta fau-

1983).

Los mamiferos mustersenses guardan mayor rela-
cién con aquéllos de la inmediatamente precedente
SALMA Casamayorense (en particular con los de la
subedad Barranquense; véase Cifelli, 1985; Kay et al.,
1999) que con aquéllos de edades posteriores (véase
Ortiz Jaureguizar, 1986; Pascual y Ortiz Jaureguizar,
1990; Pascual et al., 1996). Por otra parte debemos re-
cordar que la faunas mustersenses en el sentido tra-
dicional de Simpson (1948, 1967) y Marshall et al.
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(1983), representan actualmente dos intervalos tem-
porales bien diferentes. Uno, el Mustersense “tipico”,
reconocido en yacimientos como La Gran Hondo-
nada, y otro posterior que recientemente fuera reva-
lidado como “Astraponotéen Plus Supérieur” (Bond et
al., 1996), que se corresponde con el piso homénimo
propuesto por Ameghino (1901 y 1902) y que presen-
ta taxones de caracteristicas mas derivadas (e.g. coro-
na mas alta) que aquéllos del Mustersense tipico. Es-
te dltimo intervalo guarda una estrecha relacién con
la fauna de Tinguiririca de la regién central de Chile,
siendo ambos actualmente considerados parte de la
SALMA Tinguiririquense (Oligoceno Inferior; véase
Wyss et al., 1993, 1994; Flynn y Wyss, 1999; Reguero,
1999; Flynn et al., 2003).

Paleoecolégicos

La fauna de mamiferos de la SALMA Mustersense

se halla dominada por los Notoungulata y los Cin-
gulata. Desde un punto de vista tréfico predominan
los tipos ramoneadores, seguidos en importancia por
los omnivoros, los “mixed-feeders” y los pastadores
(Pascual et al., 1996). Esto permite inferir que aunque
predominaban los bosques, los ambientes abiertos
(e.g. sabanas) habian comenzado a incrementar su im-
portancia relativa. Durante esta SALMA se registran
diferencias composicionales entre las faunas muster-
sense de Patagonia y el noroeste argentino, las cuales
sugieren que, aunque predominan los climas calidos
y htimedos, en Patagonia las condiciones climatico-
ambientales serfan algo mas frias y mas secas (Pascual
et al., 1996). Estas diferencias latitudinales pueden re-
lacionarse con el inicio del enfriamiento de las aguas
oceanicas profundas durante la parte final del Eoceno
y el inicio del Oligoceno, a consecuencia del comien-
zo de la separacion de Australia y la Antartida
Oriental (Kvasov y Verbitsky, 1981). Asimismo, es pa-
ra estos tiempos que diversos autores han postulado
la existencia de una glaciacién continental en la An-
tartida (e.g., Birkenmajer, 1987; Birkenmajer y Zas-
tawniak, 1989; Gazdzicki et al., 1992).
Abreviaturas. MLP: Division Paleontologia Verte-
brados, Museo de Ciencias Naturales La Plata;
MPEF: Museo Paleontolégico “Egidio Feruglio”; >:
Mayor que. M= molar superior; m= molar inferior.

Material y métodos

Los primeros restos fosiles fueron colectados por
personal del MLP durante las décadas de 1960 y
1970. Posteriormente, campafias realizadas por per-
sonal del MPEF permitieron incrementar considera-
blemente la coleccién. En las tareas de campo reali-
zadas por el MPEF se tomaron datos in situ sobre la
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Figura 3. Perfil estratigrafico de la Formacion Sarmiento en la
Gran Hondonada/ Stratigraphical section of the Sarmiento Formation
at Gran Hondonada.

orientacion y posicién de los elementos anatémicos
en el sustrato.

En lo que respecta al perfil geolégico, el mismo
fue realizado capa a capa (figura 3). De este modo se
obtuvo un control exacto de los cambios sedimenta-
rios (verticales y laterales), cambios de color (Geolo-
gical Society of America, 1979), la posicién estratigra-
fica del nivel fosilifero y sus dimensiones. Asimismo
se utilizé la nomenclatura para rocas piroclésticas de
Mazzoni, 1985b.

Para llevar a cabo el estudio tafonémico se anali-
zaron sobre los restos los siguiente atributos segin
Alcald (1994) y Lyman (1994): 1) orientacion; 2) de-
terminacién anatémica; 3) determinacién taxondémi-
ca; 4) grado de fragmentacion; 5) grado de desarticu-
lacién; 6) forma geométrica; 7) edad de los ejempla-
res; 8) grado de abrasién; 9) marcas de exposicién so-
lar; 10) grado de meteorizacién; 11) grado de selec-
cién; 12) namero de elementos identificados por ta-
x6n; y 13) ntiimero minimo de individuos. Debe des-
tacarse que el andlisis tafonémico sélo se llevé a cabo
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en los restos asignados a Periphragnis, Pseudhyrax,
Puelia, Rhyphodon y Astraponotus dado que al presen-
tar un NMI y NEIT elevado, son los tinicos que posi-
bilitan realizar inferencias paleoecolégicas confia-
bles.

La orientacion (dato de campo) “corresponde a la
desviacion en grados con respecto al norte geografi-
co (una vez corregida la declinacién) de la proyec-
cién en el plano horizontal (que en este caso coincide
con el plano de estratificacién) del hueso correspon-
diente. Esta medida se tomé en aquellos elementos
que presentaban una de sus dimensiones claramente
predominante, considerando el extremo cuya cota to-
pogréfica es menor” (Alcald, 1994). El dato de incli-
nacién (entre 0° y 90°) fue tomado con respecto a la
horizontal ya que los estratos se encuentran subhori-
zontales.

Las determinaciones anatémica y taxondémica
(datos de gabinete) se realizaron sobre la base de la
comparacién del material con piezas homologas de
taxones conocidos. Con la finalidad de determinar
el grado de fragmentacion (dato de gabinete), para
cada elemento 6seo se establecieron dos variables:
numero de roturas y tipo de rotura (Alcald, 1994).
En ambos casos se establecieron cuatro categorias,
desde elementos enteros a fracturas multiples (>2),
siendo 0, 1, 2 y >2 para el nimero y, para el del tipo
de fracturas: elemento entero, elemento con una o
varias roturas transversales a su dimensién maxi-
ma, elemento con una o mas roturas oblicuas a su
dimensién méxima, y elemento con una o mds rotu-
ras longitudinales a su dimensién maxima (fractu-
ras longitudinales).

El grado de desarticulacién (dato de campo) se es-
tableci6 a partir de dos categorias: elementos en cone-
xién anatémica y elementos sin conexién anatémica.

La forma geométrica (dato de gabinete) se esta-
bleci6 a partir de la medicion de los tres ejes axiales
(a= dimensién maxima; b= dimensién media y c= di-
mensién menor) e ingresados en el diagrama de
Frostick y Reid (1983). En este diagrama se pudo
comparar la seleccién por transporte entre formas
geométricas simples: esféricas, prismas (rectangular
alargado o plano), cilindricas y cénicas.

El grado de abrasién (dato de gabinete) mide la
suavizacioén de las aristas y los vértices de los huesos
(Shipman et al., 1981) cuyo final hipotético seria la
pérdida de toda irregularidad superficial y/o la ad-
quisicién de una forma esférica. Este indicador se es-
tableci6 a partir del reconocimiento de tres categori-
as: 1) hueso intacto; 2) hueso redondeado; 3) hueso
pulido.

El grado de meteorizacién (dato de gabinete) eva-
Ita el proceso por el cual los componentes originales
de los huesos se separan entre si y son destruidos por
agentes fisicos y quimicos que acttian sobre los mis-
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mos in situ, tanto en la superficie del terreno como en
subsuelo (Behrensmeyer, 1978). Siguiendo a esta mis-
ma autora y a Alcala (1994), se reconocieron tres ca-
tegorias: 1) hueso intacto; 2) hueso con pérdida de
materia 6sea superficial; 3) hueso con pérdida de ma-
teria 6sea profunda. La diferencia entre las dos tulti-
mas categorias se establece en funcién del grado de
pérdida de las capas compacta (externa) y esponjosa
(profunda) de los huesos.

El nimero de elementos identificados por taxén o
NEIT (dato de gabinete) es el nimero de huesos o de
fragmentos de hueso de una asociacién que puede
ser asignado a un taxén determinado. Por su parte, el
ndmero minimo de individuos o NMI (dato de gabi-
nete) es el ntimero de individuos necesario para
aportar todos los huesos identificados en la asocia-
cién. El NMI nunca puede superar al NEIT (véase
Badgley, 1986; Alcala, 1994). Siguiendo a Lyman
(1994) dado el elevado NEIT obtenido, el NMI sélo
fue calculado para las especies mas abundantes en el
yacimiento. En nuestro caso, la determinaciéon del
ndamero minimo de individuos (NMI) se establecié
en base al mayor ntimero de elementos anatémicos
representados. Este método fue aplicado para cada
uno de los taxones presentes. En la mayoria de los ca-
sos se establecié sobre la base de los dientes m3 iz-
quierdo. Estableciendo el NMI también podemos
cuantificar la abundancia relativa de los taxones y
hasta el momento no existe un criterio uniforme de
cémo debe ser calculado el NMI (Alcala, 1994).

A partir del NMI se realizé un estudio del estadio
de desarrollo de los individuos.

La edad de los ejemplares (dato de gabinete) se ha
establecido tomando en consideracién los dientes yu-
gales, reconociéndose cuatro categorias indicativas:
juveniles (con denticién decidual - sin presencia de
molares permanentes); adultos jévenes (con molares
permanentes en proceso de eclosién, incluyendo pie-
zas que, aunque con un leve desgaste en los molares
permanentes anteriores, presenten los M3 y m3 sin
desgaste); adultos (denticion con un desgaste medio
en todos sus molares); y seniles (denticién con un
marcado grado de desgaste). Con este estudio basi-
camente se trata de averiguar qué sectores de la po-
blacién estan representados. En caso de una mortan-
dad pasiva o “normal” el histograma basado en el
desarrollo de los individuos presenta dos modas bien
definidas en las edades juveniles y seniles (Lyman,
1994).

Finalmente se comparo la propuesta experimental
de Voorhies (1969), con los resultados obtenidos y de
esta manera se analiz6 la susceptibilidad al transpor-
te de los restos 6seos.

Mas detalles acerca de la metodologia tafonémica
empleada pueden hallarse en Behrensmeyer (1978),
Alcal4 (1994) y Lyman (1994).
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Geologia
Procesos sedimentarios

La Formacién Sarmiento se caracteriza por pre-
sentar una litologia piroclastica primaria o reelabo-
rada (Andreis, 1977; Spalletti y Mazzoni 1977, 1979).
En la Gran Hondonada (figura 1), su espesor es de
aproximadamente 45 m (figura 3). Su base no esta
expuesta (figura 2.A) y el techo se encuentra coro-
nado por un basalto de 5 m de espesor. El aflora-
miento se ubica en una depresién y lateralmente se
encuentra cubierto por rodados y derrubio de ba-
saltos (figura 2.A).

Los procesos sedimentarios dominantes son los
subdereos y subacueos. Los depésitos subdereos se
caracterizan por presentar una litologia friable de pi-
ropsamitas finas a pirolimolitas macizas o con pobre
estratificaciéon. Los colores predominantes son los
claros, desde blanco hasta rosado o levemente ocre
(10 YR 7/4). El espesor de estos estratos tabulares en
ocasiones es muy dificil de determinar debido a la
homogeneidad de la litologia, pero en general varia
desde unos pocos centimetros hasta 1,50 m. El con-
tacto entre los estratos es plano o levemente ondula-
do, presentandose en el tope procesos de edafizacion
o una bioturbacién del tipo endichnia, en ocasiones
muy intensa.

Los paleosuelos, formados a partir de material pi-
rocléstico (tobas), exhiben un pobre desarrollo en ra-
z6n del escaso espesor y horizontacién (diferencia-
cién de horizontes), débil alteracién de minerales
(preservacién de trizas vitreas) y la estructura maci-
za. Su rasgo mds destacado es la presencia de raices
axiales de hasta 10 cm de longitud y unos pocos mili-
metros de didmetro y nidos de escarabajos (compa-
rables a Coprinisphaera isp.) in situ en niveles inferio-
res de los paleosuelos. Por ello, los mismos podrian
corresponder a Inceptisoles dndicos o Andosoles (Re-
tallack et al., 2000; Retallack, 2001). En estos niveles,
Odreman Rivas (1978) hall6 material organégeno de
células de gramineas.

En cuanto a las tobas, las mismas estan com-
puestas por un alto porcentaje de trizas vitreas, se-
guidas de bentonita y en menor medida por mont-
morillonita, producto de la alteracién del vidrio vol-
canico. La depositacién subacuea esta representada
por tufopsefitas y tufopsamitas (figura 3). Las tu-
fopsefitas son de color gris claro (10 YR 7/4) con un
espesor que varia de 0,50 m hasta 1,50 m. Incluyen
clastos intraformacionales (algunos de origen edafi-
co) redondeados a subredondeados, concentrados
en la base y con un tamafio promedio que va desde
los 3 hasta los 20 cm. También se observan bioclas-
tos, que corresponden a nidos de escarabeidos
(Frenguelli, 1939). Las tufopsefitas gradan a tufop-
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samitas medias sin estructura mecéanica visible,
aunque bioturbadas en el tope de la secuencia o con
una pobre edafizacién.

El contacto basal de las tufopsefitas es dificil de
diferenciar, pero se han encontrado superficies erosi-
vas (diastemas) sobre tufopelitas (figura 3). No se di-
ferencia estructura interna alguna y la geometria de
los cuerpos es lenticular céncava hacia arriba, con es-
casa continuidad lateral.

La ciclicidad entre la depositacién subéerea y su-
bacuea es la caracteristica principal en el area de es-
tudio y estos ciclos pueden variar desde 1 m hasta 4
m. El paso de ambiente fluvial al de llanura muchas
veces es difuso, pero en algunos casos se puede de-
terminar por la presencia de paleosuelos. En cambio
el paso de llanura a fluvial se diferencia claramente
por el contacto erosivo de estos tltimos.

Con respecto al nivel fosilifero, éste se ubica en la
seccién basal del perfil en depésitos de un canal flu-
vial. Este canal tiene 1, 30 m de espesor y 8 m largo,
su geometria es claramente lenticular cuyos bordes
presentan una abrupta pendiente evidenciando el ca-
racter erosivo. Los depdsitos de relleno del canal co-
rresponden a una tufopsefita y la tinica estructura in-
terna observable es la gradacién normal. Los clastos
son exclusivamente intraformacionales de hasta 20
cm bien redondeados y estadn asociados a los restos
6seos (figura 6.A). El arreglo y contacto de los huesos
con los clastos es totalmente cadtico, ya que los hue-
sos fueron depositados simultineamente con los
clastos y se los puede hallar tanto por encima como
por debajo de los clastos y sin un patrén de orienta-
cién e inclinacién definido. Con respecto a la matriz,
la misma es tufopsamitica gruesa a media de color
gris claro (10 YR 7/4).

El nivel fosilifero no presenta continuidad lateral
debido a que la posicién geométrica del lente con res-
pecto al afloramiento es perpendicular, por lo tanto
se estima que su continuidad se hallarfa excavando
hacia el interior del afloramiento.

Paleoambiente

Es muy probable que los canales se hayan despla-
zado por erosién lateral y por cortos trayectos, esto
altimo evidenciado por la mala seleccion del material
y el aspecto macizo del mismo. En este contexto, los
arroyos efimeros y sinuosos transportaban el mate-
rial suelto de las lluvias de cenizas, asi como los blo-
ques irregulares de tobas y tufopelitas de caracter se-
micohesivo que provenian de los derrumbes de los
margenes laterales de los canales. Este proceso se
puede observar en muchos de los arroyos efimeros
actuales de la Patagonia extraandina y provincia de
Buenos Aires, donde luego de una lluvia torrencial
intensa las paredes laterales de los mismos se de-
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rrumban, incorporandose asi parte de suelo al canal
donde es redondeado in situ por la erosién del agua.
Este tipo de cauce evidenciarfa un paleorelieve suave
con bajas pendientes.

Las llanuras estarfan conformadas por la acumu-
lacién de cenizas volcénicas, producto de las erup-
ciones volcénicas plinianas de gran magnitud locali-
zadas al oeste en la regién de la Cordillera Pata-
gonica (Spalletti y Mazzoni, 1977; Mazzoni, 1985a).
De acuerdo con Andreis et al. (1975), Andreis (1977) y
Spalletti y Mazzoni (1977) el principal agente de
transporte de estas cenizas fue el edlico, proponiendo
un origen loéssico (similar al Cuaternario de la re-
gién pampeana) para estos depésitos. El argumento
para dicha interpretacion se basa en la pobre estrati-
ficacion, la porosidad y la textura limosa (en este ca-
so tufolimolitas). Estas caracteristicas depositaciona-
les también se observan en el area de la Gran Hondo-
nada.

Los modelos paleoclimaticos de Barron y Moore
(1994) para el Eoceno - Oligoceno en el hemisferio
sur proponen paleotemperaturas aproximadas a los
17° C. Andreis (1972) basandose en los nidos de es-
carabeidos y la presencia de gramineas estima una
temperatura de 20° C para la Formacién Sarmiento.
A su vez, los datos sedimentoldgicos y paleoam-
bientales permitieron a Spalleti y Mazzoni (1977)
proponer condiciones climaticas calidas templadas
con estaciones humedas y secas. En cercanias al drea
de trabajo, precisamente en la localidad de Laguna
del Mate, Andreis (1972) interpreta condiciones cli-
maticas templadas calidas y &ridas semiaridas.
Trabajos recientes de Bellosi et al. (2001, 2002) referi-
dos a la edad mustersense y basados en evidencias
edéficas proponen un ambiente semiarido, pero co-
mo ellos aclaran las evidencias de la fauna (verte-
brados e invertebrados), edéficas y la presencia de
facies loéssicas indicarian que durante la deposita-
cién de la Formacién Sarmiento ésta habria sufrido
un clima heterogéneo.

Los datos obtenidos por los autores antes mencio-
nados son congruentes con los obtenidos para la lo-
calidad de la Gran Hondonada. En esta localidad el
estudio paleoambiental indica que el clima habria te-
nido una marcada estacionalidad, donde alternan de-
positos de rio efimeros o pequefios cursos de agua
con una vegetacién arbérea en cercanias a los cuer-
pos de agua y zonas abiertas dominadas por una cu-
bierta de gramineas. El desarrollo de areas abiertas
estaria también corroborado por la presencia de ni-
dos de escarabajos en los paleosuelos. Estos niveles
son representantes de la icnofacies de Coprinisphaera,
atribuida a ambientes dominados por vegetacion
herbacea con abundantes herbivoros (Genise ef al.,
2000; Bellosi et al., 2001). La reconstrucciéon del am-
biente se puede observar en la figura 8, donde la ve-
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getacion se infiere a partir de una fauna mayoritaria-
mente ramoneadora y hasta arboricola como es el ca-
so de los marsupliales (Pascual et al., 1996) y la pre-
sencia de material organdgeno de gramineas (Odre-
man Rivas, 1978).

Analisis tafonémico
Grado de meteorizacion

En su amplia mayoria (82 %), los restos fésiles es-
tudiados no muestran sefiales de exposicién o meteo-
rizacién subaérea previa al enterramiento (tabla 2),
dado que el material 6seo compacto de la superficie
(periostio), se presenta en excelente estado de con-
servacion (figura 4.B).

El 16% sufri6 la pérdida del material superficial,
pero sin alcanzar el material 6seo esponjoso (cate-
goria 2). S6lo un 2 % presenta un grado 3, es decir,
evidencia una estadia prolongada a la exposicion
solar y resedimentacién tafonémica (Fernandez
Lopez, 2000). Estos dltimos restos fosiles habrian
sufrido procesos anatdxicos diferentes y no perte-
necerian al conjunto de huesos sin marcas, por lo
que seran tratados en forma independiente en otro
trabajo.

Debido a la exposicién de los restos 6seos en la su-
perficie del yacimiento la meteorizacién actual es
muy intensa (figura 4.C) y la pérdida de material de
estos huesos se debe a la accién de las raices actuales.
Por su parte, los restos que se encuentran con una
buena cubierta sedimentaria y no fueron alcanzados
por las raices, presentan un excelente estado de pre-
servacion.

Grado de abrasion

Como se observa en la tabla 2, la mayoria de los
elementos fosiles (80 %) se encuentra intacta, es decir
que no presenta signos de abrasiéon. El 14 % de los
restos tiene una suave abrasion de las aristas y vérti-
ces, destacdndose las escapulas y elementos del cra-
neo. El redondeamiento de las aristas en la mayoria

Tabla 2. Resultados de los estudios tafonémicos/Results of the
taphonomy studies.

Sobre un total de 1539 piezas analizadas
Meteorizacion

1 2 3
82% 16% 2%
Abarasion
1 2 3
80% 14% 6%

Grado de fragmentacion
Actual Transversal Longitudinal Oblicua

61% 9% 3% 1%

Sin. frag. Combinadas

20% 6%
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fracturas multiples
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de las piezas es poco perceptible dentro de la catego-
ria 2 y podria deberse a dos causas: 1) procesos dia-
genéticos; 2) procesos de desgaste por el transporte
(Alcala, 1994). En cambio, los elementos del tarso y
las escasas vértebras muestran un alto grado de abra-
sién, incluso con la pérdida de los arcos hemales en
estas dltimas (figura 4 .D).

Por otra parte, las marcas de punzamiento o linea-
ciones son escasas y se habrian generado por el im-
pacto con otros objetos durante el transporte (Beh-
rensmeyer ef al., 1989).

Grado de fragmentacion

La gran mayoria de los restos fésiles (80%) pre-
senta algtn tipo de fractura (tabla 2), el 61% presen-
ta fracturas maltiples por manipulacién en el yaci-
miento. El resto de las fracturas son generalmente
perpendiculares al eje mayor (figura 4.E) del hueso y
obedecen a procesos ocurridos durante la etapa fosil-
diagenética (Fernandez Loépez y Fernandez Jalvo,
2002). Si las fracturas hubiesen sido previas al ente-
rramiento deberia observarse entre las grietas un re-
lleno sedimentario o bien podrian estar selladas por
algun tipo de cemento diagenético (Merino Cristobal,
2000). Las fracturas oblicuas o en espiral (figura 4.F)
se encuentran en el 1% y existen controversias sobre
el origen de este tipo de fracturas. Shipman et al.
(1981) opinan que se producen antes que el hueso sea
sepultado, es decir, cuando todavia no ha sufrido
procesos diagenéticos. Estas fracturas estarian rela-
cionadas con la acciéon de carnivoros, el transporte
fluvial o el pisoteo. En cambio Behrensmeyer (1991)
descarta que este tipo de fracturas se produzca por la
accion fluvial.

Las fracturas longitudinales a la direccién méxi-
ma de los restos 6seos sélo estan presentes en el 3%.
Este tipo de fractura estaria relacionado con la con-
traccion del tejido del hueso durante la etapa bioes-
tratinémica (Haynes, 1980; Alcala, 1994). El bajo por-
centaje de piezas con este tipo de fractura indica que
en general los huesos tuvieron un breve periodo de
exposicion aérea.

Segtin la propuesta de Fernandez Lopez (1984) no
existen indicios de reelaboracién tafonémica ya que
no se hallaron fragmentos de huesos largos con frac-
turas perpendiculares posteriores a los procesos dia-
genéticos, asi como tampoco rellenos sedimentarios o
geopetales.
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Grado de desarticulacion

Los restos 6seos se encuentran en su mayoria
disociados hallandose articulados sé6lo parte de un
fémur y tibia, un crdneo y mandibula de Periphrag-
nis y una pelvis y un fémur de un Proterotheriidae
indicando que fueron transportados durante la
descomposicién. A su vez, la presencia de elemen-
tos articulados evidencia que no existié reelabora-
ciéon tafondémica (Fernandez Lopez, 1984; Alcala,
1994).

Se descarta una desarticulacién por agentes biol6-
gicos como depredadores y carrofieros debido a la
falta de marcas de depredacién en los restos 6seos.
Por lo tanto la desarticulacién se habria originado
simplemente por la descomposicion de las partes
blandas y por un corto transporte.

Seleccion de forma

Como se observa en el gréfico (figura 5) existe una
baja seleccién en las formas geométricas de los restos
6seos. Esta seleccion podria deberse a un transporte
o bien a una seleccién por accién bioldgica. Sin em-
bargo, esta tltima se descarta ya que en ninguno de
los elementos preservados se hallaron indicios de de-
predacioén o accién de carrofieros. A pesar de este ba-
jo grado de seleccion, en la figura 5 se aprecia una
tendencia hacia el predominio de los huesos con for-
mas geomeétricas cilindricas y esféricas.

Orientacion

No se observa una orientacion preferencial de los
restos en el estrato y el arreglo es cadtico. A su vez, la
inclinacién subvertical de algunos de los restos po-
dria deberse al entrampamiento con los clastos du-
rante el transporte (figura 6).

Numero de elementos identificados
por taxon (NEIT)

Sobre un total de 1.539 piezas 6seas colectadas se
pudo identificar anatémicamente 1.391, es decir el
91 % (tabla 2). Este porcentaje supera ampliamente
los valores 6ptimos (10%) propuestos por Morales
(1987) indicando el excelente grado de conservaciéon
del yacimiento de la Gran Hondonada permitiendo a

Figura 4. A, Ejemplar juvenil Astraponotus/ Young Astraponotus specimen.B, Craneos de Periphragnis y Astraponotus con excelente esta-
do de preservacién/ Periphragnis and Astraponotus skulls in excellent preservation state. C, Mandibula de Periphragnis con fracturas mul-
tiples y pérdida de material 6seo por meteorizacién actual/ Periphragnis mandible with multiple fractures and osseous material loss by weat-
hering. D, Cuerpo vertebral sin los arcos hemales por abrasién/ Vertebral body without hemal arches by abrasion. E, Costilla con fracturas
perpendiculares/ Rib with perpendicular fractures. F, Himero con fracturas multiples/ Humerus with multiple fractures. G, Fractura oblicua

al eje principal/ Fracture oblique to main axis.
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Diagrama de seleccion:
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Figura 5. Diagrama de seleccién de los elementos preservados / Selection diagram of the preserved elements.

su vez, la utilizacién de un andlisis cuantitativo (ver
Alcala, 1994).

Claramente se observa (tabla 2) un amplio predo-
minio del género Periphragnis (43,5%) seguido por
Pseudhyrax (8,3%), Puelia (4,4%), Rhyphodon (4,5%) y
Astroponotus (2,5%).

Niuimero minimo de individuos (NMI)

Es claro que el NEIT (tabla 3) y el NMI (figura 7)
estan relacionados entre si y la prediccién obtenida
del NEIT (como el ntiimero estimado mas elevado) se
corresponde en todos los casos con el NMI (como el

estimador més bajo de ejemplares presentes).

El NMI total es de 256 ejemplares, con una predo-
minancia de Isotemnidae (125) entre los cuales se
destaca Periphragnis representado por 75 individuos.

Desarrollo de los individuos

Los datos obtenidos para la Gran Hondonada (ta-
bla 4.A) reflejan un perfil de mortalidad con predo-
minio de la clase edad adultos seguido por adultos
juveniles, juveniles y seniles. Este perfil de mortali-
dad presenta un histograma unimodal con 136 ejem-
plares de la clase adulto (tabla 4.B). Segin Lyman

Figura 6. A, Disposicion cadtica de los restos 6seos/ Chaotic arrangement of the bone remains. B, Craneos y mandibula de Periphragnis jun-
to a clastos redondeados./ Periphragnis skulls and mandible together with pebbles.
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NMI (Total de individuos: 256)

Isotemnidae: 125

75 32
Otros
Isotem. Indet 38
18
Puelia
30 Pseudhyrax
49
Astraponotus

14

——Borhyaenidae 2

— Dasypodidae 2

Didolodontidae 4

Litopterna
8

—Henricoshorniidae 1

Interatheriidae 3

Notoungulata indet 3 Otros Notoungulata: 12

Notostylopidae 4

—— Oldfielthomasiidae 1

Polydolopidae 3

—— Phorusrascidae 2
—— Sebecidae 1

Trigonostilopidae 4

Figura 7. Numero minimo de individuos (NMI)./ Minimum number of individuals.

(1994) este tipo de histograma refleja una mortandad
catastrofica, es decir, con una mortandad sincrénica
que habria afectado al conjunto de los individuos.
Por otra parte, Dunbar (1981) sugiere que cambios en
las condiciones climéticas pueden afectar el namero
de nacimientos y como resultado se obtiene un histo-
grama unimodal.

Discusion

El excelente estado de conservacién de los restos
6seos y su clara disposicion en el estrato ha permiti-
do inferir cuéles habrian sido los procesos tafonémi-
cos dominantes en la formacién del yacimiento cono-
cido como la Gran Hondonada.

El conjunto de elementos mayoritarios represen-
tado por Periphragnis, Pseudhyrax, Puelia, Rhyphodon y
Astraponotus (tabla 3), presenta una excelente conser-
vacion de la seccién cortical, sin evidencias de expo-
sicion aérea. Estos indicios reflejan que la exposicion
aérea habria durado un lapso breve y, ademads, que
las condiciones de transporte y la exposicién a la in-
temperie fueron similares para todos los elementos
conservados. Si bien la mayoria de los esqueletos tu-
vo una breve residencia en las planicies, esta fue lo
suficientemente prolongada como para permitir la
descomposicién y desarticulacién de las carcasas. El
tiempo de desarticulacién varia entre las diferentes
especies y tiene un importante componente climati-
co. Como ejemplo, trabajos realizados por Hill (1980)
en la sabana africana con el propésito de estudiar la
desarticulacién de huesos de especies de diferentes
tamafios corporales, mostraron que los ejemplares de

menor tamafo se desarticulan en semanas, mientras
que los de mayor talla (e.g., bifalos) pueden perma-
necer articulados hasta 54 meses. Partiendo de estos
resultados y considerando, por una parte, que la ma-
sa corporal de Periphragnis y, por otra, que las condi-
ciones paleoclimaticas y paleoambientales (figura 8.
A) imperantes en la Gran Hondonada fueron simila-
res a las que se registran actualmente en la sabana
africana, se concluye que el tiempo de desarticula-
cién y descomposicion debié haber sido breve.

Un hecho llamativo es el muy leve o nulo grado
de abrasion de los restos dseos de Periphragnis, Puelia,
Pseudhyrax, Rhyphodon y Astraponotus (tabla 3). Dado
que se infieren habitos anfibios para Astraponotus
(Webb, 1978) y mas terrestres para Periphragnis y
Rhyphodon, de provenir los mismos de diferentes sec-
tores de la planicie de inundacién seria esperable ha-
llar un mayor grado de abrasion en los huesos de los
individuos asignados a estos dos tltimos géneros. El
hallazgo de restos con tan similar grado de abrasion
sugiere, por el contrario, que existi6 una tnica drea
de produccién y que la misma fue la periferia del
cuerpo de agua donde finalmente fueron deposita-
dos.

Comparando los elementos anatémicos y agru-
péandolos segun la propuesta de Voorhies (1969), se
aprecia que en la asociacién (tabla 3) se observan to-
dos los elementos de los diferentes grupos que dicho
autor propone (e.g., Grupo 1: vértebra; Grupo 2: hu-
mero; Grupo 3: crdneo). Si bien estd representada la
totalidad de los elementos anatomicos, el nimero de
algunos es bajo (e.g., el niimero de vértebras halladas
para todos los taxones es de 135) y, ademas, hay au-
sencia de ciertos tipos de vértebras. De esto se des-
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Tabla 3. Numero de elementos identificados por taxén (NEIT)./
Number of elements identified by taxon.

G. Cladera, E. Ruigomez, E. Ortiz Jaureguizar, M. Bond y G. Lépez

Tabla 4. A, Desarrollo de los individuos, B, Desarrollo de los indi-
viduos por taxén/A, Development of individuals, B, Development of
individuals by taxon.
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40
A Juvenil  Adulto  Adult Senil
joven
B Juvenil  Adulto joven Adulto  Senil
Periphragnis 10 17 38 10
Rhyphodon 8 7 12 5
Isotemnidae indet. 5 6 7 0
Pseudhyrax 8 11 24 6
Puelia 3 5 21 1
Astraponotus 4 4 3 3
Litopterna 1 0 7 0
Otros Notoungulata 2 1 8 1
Otros 0 2 16 0
Total: 41 53 136 26
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Mandibula 4 3 25 8 41 21 6 12|19
Incisivo 6 Canino |13 3 3 17 103 5 51 (19
Molar. Inferior 9 12 5 4 88 19 10 8 39|19
Molar. Superior 5 7 3 10 75 33 9 11 25|178
Fragmento 1 147 | 148
Vértebra 47 4 89 | 140
Maxilar 2 2 5 25 16 1 1 716
Costilla 16 2 41 | 59
Elemento Craneano 24 1 29 | 54
Metapodiano 3 24 18 [ 45
Falange 12 16 15 | 43
Htimero 1 1 16 16 | 34
Fémur 2 8 5 16 | 31
Elemento del Tarso 1 24 6|31
Elemento del Carpo 15 1] 26
Ulna 7 17 | 24
Craneo 2 8 2 2 | 14
Escapula 1 1 8 9119
Pelvis 5 1 4 10
Radio 6 1 5 (12
Tibia 2 4 5111
Sesamoideo 1 1
Fibula 1 112
Total general 35 43 27 61 605 115 62 26 565(1539

prende que existi6 una seleccién de elementos, la
cual afect6 mayoritariamente a las vértebras. Segin
Aslan y Behrensmeyer (1996) en los sistemas fluvia-
les la seleccién de huesos afecta mayoritariamente a
las vértebras debido a que por su forma esférica son
mas faciles de transportar. Por lo tanto, cabe inferir
que la accién fluvial fue la responsable de la seleccién
de los restos que constituyen esta asociacion. Esta in-
ferencia se sustenta también en una prueba directa,
como la asociacién de los restos 6seos junto a dep6si-
tos de clastos redondeados de fondo de canal fluvial
(figuras 6.A, B).

Siguiendo a Lyman (1994) el analisis cualitativo
de las clases de edades para los géneros con mayor
NMI (i.e., Periphragnis y Rhyphodon) refleja una mor-
tandad no selectiva, ya que las edades adulto-juvenil
y adulto son las mas numerosas (tabla 3 A, B). Este

dato refleja que incluso los individuos mas fuertes y
resistentes también fueron afectados. La escasez de
restos 6seos de ejemplares juveniles podria obedecer
a que la mortandad ocurrié en un periodo del afio
fuera de las pariciones, o bien a que los restos 6seos
de los juveniles no se preservaron. Esto tltimo es po-
co probable, puesto que se han preservado restos
6seos sumamente delicados, tales como algunos cra-
neos (figuras 4.A, B).

Con respecto al resto de los taxones no analizados
numéricamente, presentan las mismas caracteristicas
tafonémicas que los taxones dominantes, pero el
NEIT y NMI son muy bajos y por lo tanto resultan
poco representativos. Es probable que el bajo NEIT se
deba a que el numero de individuos que conforma-
ban las diferentes comunidades en el drea cercana al
canal haya sido bajo. De todos modos, su acumula-
cién habria respondido al mismo evento que afect6 a
los taxones mas abundantes dado que presentan si-
milares caracteristicas tafonémicas.

Otro factor de control tafonémico a tener en cuen-
ta es el tiempo de acumulacién. En la Gran
Hondonada los paleosuelos estan poco desarrollados
debido a la alta tasa de sedimentacién (Spalletti y
Mazoni, 1979). Frente a una alta tasa de sedimenta-

Figura 8. A, Reconstruccion faunistica y paleoambiental de la Fm. Sarmiento/ Faunistic and paleoenviroment reconstruction for Sarmiento
Fm. B, Reconstruccién de la primera etapa biostratinémica/ First biostratinomic stage reconstruction. C, Reconstruccién de la acumulacion
de los restos 6seos/ Reconstruction of the accumulation of the bone remains.
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cién, deberia esperarse un bajo NMI en condiciones
de mortandad no catastréfica, tal como lo proponen
Aslan y Behrensmeyer (1996). Estos autores mencio-
nan que a menor madurez del paleosuelo (poco tiem-
po de estabilidad edafolégica por la alta tasa de sedi-
mentacién) menor es el nimero de carcasas acumu-
ladas. Para explicar el alto NMI acumulado en la
Gran Hondonada, donde los paleosuelos son pobres,
es necesario que la mortandad en la comunidad haya
sido sincrénica (figura 8.B).

Luego de la descomposicién de las carcasas, el
transporte y enterramiento fue muy rapido. Una
fuerte riada inferida a partir del tamafio de los clas-
tos (mayor tamafio que en el resto de los canales flu-
viales) habria acarreado los restos 6seos dispersos
desde sectores cercanos al canal, hasta incorporarlos
como bioclastos. Posteriormente fueron depositados
y sepultados junto con los clastos intraformacionales
producto del derrumbe de los margenes del canal (fi-
gura 8.C). Como se observa en la seccién geoldgica
(tigura 3), estas eventuales crecidas ocurrieron mas
de una vez, pero en ninguna se hallaron restos de
vertebrados fésiles. Por lo tanto, puede afirmarse que
este evento fue Unico en el drea de estudio y habria
sido el que produjo la tafofacies analizada.

Sobre la base del conjunto de los datos obtenidos,
puede inferirse que se estaria en presencia de una
mortandad masiva y que el yacimiento fosilifero de
la Gran Hondonada puede ser considerado como au-
téctono, ya que si bien los procesos post-mortem des-
plazaron las carcasas por un corto trayecto, éstas
nunca salieron de su area de produccion.

Conclusiones

Los depésitos de la Formacién Sarmiento en la lo-
calidad de la Gran Hondonada corresponden a un
ambiente de planicie con sistemas fluviales efimeros.

El yacimiento f6sil de la Gran Hondonada corres-
ponde a una tnica tafofacies.

Los restos fosiles tuvieron una corta etapa bioes-
tratinémica y fueron sepultados en forma cadtica en
el lecho del canal, resedimentados y sin evidencia de
reelaboracién tafonémica.

Tanto del analisis del NEIT como NMI se des-
prende que los restos 6seos en su mayoria corres-
ponden a Periphragnis, Pseudhyrax, Puelia , Rhyphodon
y Astroponotus.

El estudio basado en el desarrollo de los indivi-
duos sefiala un predominio de la clase edad adulto y
adultos juveniles.

El yacimiento de la Gran Hondonada se puede
interpretar como autdctono y resedimentado. La su-
ma de evidencias tafonémicas sugiere que los indi-
viduos pudieron ser afectados por una mortandad
masiva.
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