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RESUMEN

La incorporacion de carbono en forma de carbonato de calcio es parte de uno de
los ciclos biogeoquimicos que han moldeado y construido nuestra bidsfera desde el
origen de la vida en nuestro planeta. Entre los microorganismos que directa o
indirectamente influencian la precipitacion de carbonatos de calcio, se encuentran
las eubacterias, que se asocian en comunidades microbianas complejas formando
estromatolitos, carbonatos finamente laminados que constituyen el vestigio
biogeoldgico mas antiguo de las primeras comunidades bidticas. En los Gltimos 40
afios su estudio ha cobrado gran importancia para documentar las primeras etapas
de evolucidén bioldgica dentro de un contexto geclégico, ya que fue la forma
predominante de asociacién de vida durante mas del 80% de la historia bicldgica
en la Tierra. Los estromatolitos Cretacicos de Huepac de la Formacion Tarahumara,
que afloran en el Estado de Sonora, México, fueron analizados desde el punto de
vista sedimentoldgico, bioldgico y bioguimico, tomando como base el analisis de un
analogo moderno de tapetes microbianos asociados a un locus de precipitacion de
carbonato de calcio. Estas observaciones permitieron realizar una reconstruccion
paleoambiental de estos estromatolitos cretacicos y su interpretacion dentro de un
contexto biogeoquimico y geolégico. Las evidencias paleontoldgicas, bioquimicas y
sedimentoldgicas sugieren que los estromatolitos de Huepac se formaron en un
ambiente vulcanosedimentario, y que se encontraban periodicamente sumergidos,
formandose laminaciones ricas en materia organica, periddicas y alternadas que
marcaban el crecimiento de las comunidades microbianas autdtrofas que formaban
el tapete microbiano. Las laminaciones ricas en carbonato de calcio indican por
otra parte, un influjo mayor de sedimentacién por su cercania al continente. Las
evidencias paleontoldgicas, como son la presencia de ciertas plantas vasculares, la
abundancia de raices vasculares en el pedernal, el tipo de vegetacion descrita en
trabajos previos, sumadas a las observaciones descritas en este trabajo, indican

también que el ambiente de depdsito original estaba en cercania inmediata con el



continente, ademas de la ocurrencia ocasional de restos de insectos en ciertas

muestras.

De acuerdo a los resultados derivados de ésta investigacion, los analisis de los de
estromatolitos, de los tapetes recientes y del pedernal, las miultiples evidencias
geoldgicas (geologia regional que abarca la Formacion Tarahumara),
sedimentoldgicas (textura de la microfabrica), paleontoldgicas (microfésiles
representativos de aguas dulces, como son los microfdsiles del género A7agiaria,
Tabeflaria y Melosira, todas estas con representantes actuales de aguas dulces,
asociada a la presencia de ciertos morfotipos semejantes a modernas algas y
cianobacterias continentales), geoquimicas (valores del C** y 0) y bioquimicas
(distribucion y abundancia de alcanos entre Ci ¥ Cas €n general), permiten afirmar
que estos estromatolitos fueron formados en un ambiente no maring en areas
superficiales, con una gran influencia continental, probablemente un lago
volcanico, o algin ambiente de transicion como es un estero o una laguna costera.
La fuente de silice probablemente es de origen volcanice, a pesar de la presencia
de diatomeas, la forma y dimensidén de los bloques de pedernal y el tipo de
contacto gue tiene con las calizas sugiere un depdsito masivo en forma de gel que
invadié a las calizas periddicamente por lo menos en tres periodos volcénicos

activos.
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Capitulo I.

INTRODUCCION

" 57 poders mirar dentro ae /as sermifias del tiempo y deci
clla! grano crecerd y cial no, entonces respondedme..... -

Macbeth, Acto I, Escena I1IL.

La incorporacién de carbono en forma de carbonato de calcio es parte de uno de los
ciclos biogeoquimicos que han moldeado y construido nuestra bidsfera desde el origen
de la vida en nuestro planeta. A lo largo del registro fosil se puede apreciar claramente
que el sistema de carbonatos ha jugado un papel preponderante en la evolucion
bioldgica y continlia siendo uno de los ciclos de mayor relevancia en la actualidad,
considerando que més de un 70% de los ecosistemas terrestres son sistemas de
carbonato de calcio. Asi, la precipitacién de carbonato de calcio ha sido fundamental
en la evolucion bioldgica y en la evolucidn geoldgica, pues ocurre por la accién de ios
organismos pero también en ausencia total de ellos. Se sabe gue muchos organismas
complejos son capaces de precipitar carbonatos, de entre ellos, la mayor precipitacion
bioldgica de carbonato de calcio proviene de comunidades de microorganismos que

activa o pasivamente inducen dicha precipitacion.

Tradicionalmente, los carbonatos laminados antiguos con apariencia de arrecifes se
han denominado estromatolitos (Kalkowsky, 1908) y han sido atribuidos al deposito de
carbonato de calcio en la superficie de tapetes microbianos construidos por
cianobacterias (Monty, 1973, 1977, Awramik & Margulis, 1976). Los estromatolitos
constituyen el vestigio biogeoldgico mas antiguo de las primeras comunidades bidticas
que desarrollaron complejas relaciones ecoldgicas desde su establecimiento. En los
ultimos 40 afios su estudio ha cobrado gran importancia para documentar las primeras

etapas de evolucion bioldgica dentro de un contexto geoldgico, ya que fue la forma

6 TTRSS GO
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predominante de asociacion de la vida durante mas del 80% de la historia bioldgica en
la Tierra, Durante el Cambrico disminuyen marcadamente en diversidad y abundancia,
y a lo largo del Fanerozoico éstos se restringen aun mas, representando una parte
mucho menos significativa de carbonatos. Actualmente, existen numerosos ejemplos
del establecimiento de carpetas o tapetes microbianos formados por
microcomunidades diversas que potencialmente pueden formar estromatolitos
(Gebelein & Hoffmann, 1973). De este modo, los tapetes microbianos representan
entonces verdaderos analogos modernos de rocas sedimentarias de arigen microbiano
como son los estromatolitos (Hoffman, 1976). Sin embargo, la caracterizacién de estas
construcciones macrofdsiles se ve muy limitada por el bajo potencial de fosilizacion de
los organismos constructores, especialmente de bacterias (Knoll, 1985), y por los
efectos diagenéticos que tienden a oscurecer la informaciéon original de estas

comunidades microbianas.

1.1 El Sistema de Carbonatos

Para analizar quimicamente la construccidon bioldgica de sedimentos fdsiles y recientes
de carbonato de calcio, es necesario puntualizar las ecuaciones del equilibrio quimico
involucradas en la precipitacién del carbonato de calcio (€CaCQ8s). En el sistema de
carbonatos de aguas naturales, el carbono esta presente en forma de las siguientes
especies idnicas: didxido de carbono disuelto (€COzq)), acido carbénico (H2CO3),

carboanidn hidrégeno (HCO3") v el carboanién CO32,

CO:(g) «» COA3g.) (1)
HO + COs(ag.) < HolOs 2)
HCO5 ¢ HCO T+ H7” 3)
HCO5 ¢ CO7° + H7* (%)

(77 + CO5% e Cal0s (5)

%:ﬁi@ uON -‘
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Cuando se disocian totalmente a sus acidos, se forman diferentes minerales de
carbonato como la calcita, aragonita y la dolomita. Este sistema de carbonato de calcio
tiene una alta capacidad de amortiguamiento del pH. A un pH muy acido, predomina
el acido carbonico (H2C03), v ocurre la disolucién de carbonato de calcio (Reaccion 6).
Al contrario, un incremento en el pH desplaza el equilibrio hacia la formacién del anién

carbonato COs? (Reaccicn 7):

CQC'03+COQ(G(]..)+HZO > 2HC()3'+Ca+2 (5)

HCOy + OH ¢ CO;y* +H,0 (7)

Cada una de estas reacciones se rige por una constante de equilibrio especifica (K).

K, = H,CO, = CO, + H,0 (8)
_lmcos Ju| (%
' [HZC(:)} ]
lcos?[H7] (10)
K =

También se considera el producto de solubilidad de la calcita (Lcah. Las demas

constantes son funciones no lineales de la temperatura, presidn y salinidad:

_lco?]ca? (12)
“[caco,]

La constante de Henry (Ky) determina qué cantidad de dioxido de carbono se tiene a
una determinada temperatura, y es independiente de la presién parcial del CO; (g)

disuelto en agua:

TEA:;:.;J ;Va
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v _1C0:(aq)] (12)
H » C Oz

El nimero de especies idnicas en agua son interdependientes. Para encontrar los
pardmetros de alcalinidad, didxido de carbono total disuelto, pH y pCO, es necesario
analizar minimo dos variables para calcular las otras. La temperatura, salinidad y en
caso dado la presion, se calculan a partir de las constantes Ky, K1, K> y Ky que deben
medirse. Otro parametro importante es la alcalinidad, expresada como KA y que se
define como la cantidad de acidos necesaria para neutralizar la misma cantidad de

bases presentes en el sistema (Reaccidn 13).

KA = [HCO; |+ 2-|co;?] (13)

Sin embargo, en aguas naturales existe una amplia gama de bases y acidos que por
medio de la titulacién se pueden determinar. Asi, se habla de una alcalinidad total que
involucra todos los acidos y bases presentes en un sistema acuoso determinado.
También se debe considerar el carbono inorgénico total (ota/ inorganic carbon o TIC),
disuelto en el sistema que es la suma de todas las especies quimicas que contienen
COz:

TIC =[CO,(ag )|+ [H,CO )+ |HCO; |+ |[co?|  (24)

Las ecuaciones anteriores predicen el comportamiento del sistema de carbonato de
calcio y su precipitacién de acuerdo a determinadas condiciones fisicoquimicas. Sin
embargo, entran en juego otros parametros bioldgicos que determinan o influyen la
precipitacion de carbonato de calcio, de los cuales la fotosintesis es el proceso mas
importante, ya que controla la cantidad de CO; (g) total que siempre mantiene un

equilibrio de intercambio con la atmésfera (Libes, 1992).

s CoN |
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1.2 Microbialitas

Todas aquéllas rocas de carbonatos que se forman bajo la influencia de los
microorganismos se designan hoy en dia con el término general de Microbialitas
usado originalmente para referirse a aquéllas estructuras organosedimentarias
formadas por la interaccion de una comunidad bentdénica con el ambiente de
sedimentacion circundante y la litificacidn subsecuente de esta estructura (Burne &
Moore, 1987; Reitner, 1993a). Por tanto, dentro de la microbialitas se agrupan
diferentes rocas de origen biolégico como son los estromatolitos, oncoides, trombolitos
y “rocas” similares (ver revisidon en Riding, 1991a). Desde los trabajos pioneros de
Kalkowsky en 1908, cuando acufid el término de estromatolito y de Heim en 1916
cuando empled el término osmrcoide, para designar aquellas microbialitas laminadas
que crecen a partir de un centro (Logan et al., 1964), se sospechd la influencia de
microorganismos en su construccion. Sin embargo, la certeza de la participacion de
microorganismos como constructores ha llegado muy reciente y paulatinamente.
Algunas estructuras organosedimentarias agrupadas bajo el término general de
microbialitas son los siguientes, y para cada microbialita hay una descripcion

especifica:

~ Oolitas
con laminacion { Estromatolito
Oncoides

Microbialitas <
Travertinos

sin laminacion ) Arrecifes
Monticulos lodosos

~ Trombolitos

Actualmente se considera que todas las microbialitas funcionan bajo el mismo principio
fisicoguimico, gque involucra la formacion del biofilme cuando los microorganismos se
adhiefen a su sustrato y empiezan a crecer (Burne & Moore, 1987; Reitner, et al.,
1996).

TEGS VON
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El andlisis de diversas microbialitas revela que son sedimentes formados por una
comunidad microbiana benténica con una matriz de compuestos organicos. Ahora se
sabe que tanto los estromatolitos como los oncoides resultan de la actividad de
microorganismos bentdnicos sobre la superficie del sustrato, y que secretan una matriz
organica extracelular conocida como biofilme. El biofiime es un término general que
define aquélla matriz de macromoléculas organicas secretadas por las actividades
metabdlicas de una comunidad microbiana, que une particulas sedimentarias y
participa en la formacion de novo de minerales (Reitner, 1993). Las particulas
sedimentarias pueden ser diversas en su origen, o bien, ser minerales diferentes,
mientras que los nuevos minerales que se van formando generalmente son carbonatos
(Golubic, 1973, 1994 v la literatura ahi citada). Las sustancia extracelulares poliméricas
van formando el biofilme en cada tapete microbiano. Estas sustancias extracelulares,
referidas con el término de EPS (extraceliu/ar polymeric substances) son cruciales
para la adhesion y el desarrollo de los microorganismos adheridos al substrato y que
finalmente, promueven el establecimiento de tapetes microbianos que precipitan
CaCQOs (Decho, 1990; Little et al., 1997).

Asi, el EPS facilita la formacidn de microhabitats protectoras gue disminuyen las tasas
de difusion y al mismo tiempo sirven de buffer a los cambios ambientales. Bajo
condiciones naturales se sabe que el EPS consiste de moléculas &cidas como son los
polisacaridos con acido urénico (Fortin, et al., 1997), y otros grupos acidos como
hidroxilos, sulfatos y fosfatos de moléculas menores. Se tiene evidencia indirecta de
que el EPS captura tanto los nutrientes como aquélla materia orgdnica disuelta v
referida con el término DOM (dissofved organic matter), asi como cationes (Fe™,
Ca™, Mg™) que se unen a grupos carboxilicos, actuando asi como una resina de
intercambio idnico {Reitner, 1992). Ei influjo de cationes divalentes como Ca™ y Mg*™
disueltos en el agua intersticial parece ser un prerequisito para la calcificacion de las
comunidades microbianas, resultando asi en algin tipo de microbialita (Moore, et al.,
1984).

11



1.2. 1 Estromaltolitos.

El registro fosil de vida mas antiguo conocido lo constituyen los estromatolitos, cuya
caracteristica mas conspicua es su estructura laminada, que consiste en la alternancia
de una lamina clara rica en sedimento y una lamina oscura rica en materia organica
(Figura 1.1). Los estromatolitos mas antiguos son los que se encuentran en el Grupo
Warrawoona, del Pilbarra Block, Australia y tienen una edad de 3560 millones de afios
(Dunlop et al.,, 1978; Lowe, 1980; Walter et al., 1980; Buick, et al.,, 1981) y en
Barberton, Sudéfrica, que preservan microfdsiles de procariontes en su pedernal

asociado de aproximadamente 3460 Ma (Byerly et al., 1986).

Figura 1.1 Estromatolitos laminados que muestran la alternancia en laminacion
clara-oscura (flechas). Este estromatolito de forma domica de 500 Ma corresponde
a la coleccion de los Jardines Petrificados Marinos en las fuentes de Saratoga

(www.petrifiedseagardens.orqg).

i; idakd QQE‘;{ .
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De todos los fosiles conocidos, son los estromatolitos y ciertos microfdsiles
procariontes los que proporcionan la mejor informacion biogeoldgica acerca del mayor
lapso de ia historia de vida en el planeta (Awramik, 1971; Schildowsky, 1988; Schopf,
1994). Su registro geolégico indica que se formaron bajo cierta diversidad de
ambientes sedimentarios como cuencas, zonas de marea, supramarea e intermarea
(Hoffman, 1976), y en zonas de lagos, rios, y aguas termales (Walter et al., 1972;
Southgate, 1989), exhibiendo una gran diversidad de formas en su macroestructura
(Awramik, 1992) que van de estratiformes a domales 0 columnares, y éstos también
pueden ser ramificados como se ilustra en la siguiente Figura:

Démicos
Tabulares

Columnares
estratificados

pseudocolumnares

Ondulares _/M M
=== S

Ramificados y Coalescentes

Y R

Figura 1.2 Desarrollo de algunas macroestructuras tipicas en estromatolitos.*

* Tomado de Logan, 1964,

pr Ry
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En el Fanerozoico, sin embargo, la abundancia de estromatolitos decae abruptamente,
y los representados pertenecen mayoritariamente a ambientes continentales donde
presentan todas las variedades en macroestructura, pero no alcanzan dimensiones tan

grandes y muestran una laminacidn relativamente mas gruesa (Awrémik, 1992).

Esta aparente declinacidn de estromatolitos se ha interpretado como una consecuencia
indirecta de la evolucidn de metazoarios (Awramik, 1983), pues se ha postulado que la
evolucion de organismos excavadores destruiria la microestructura de estromatolitos
(Garret, 1970) y que el desarrollo de organismos con esqueleto limitarfa la colonizacion
de substratos (Monty, 1973). También se ha considerado la evolucidn de organismos
macroscopicos que utilizan oxigeno libre como otro factor que indirectamente afectaria
el florecimiento de estromatolitos (Knoll, 1989). Pero aln en estratos Fanerozoicos es
posible documentar gue constituyen una parte significativa de muchos arrecifes, como
ejemplifican los arrecifes Devonicos de la cuenca de Canning (Playford et al., 1976),
los arrecifes Pérmicos de Texas e Inglaterra, los del Triasico de Catalufia y los del

Mioceno en Espana (Dabrio et al., 1981).

La ocurrencia de los estromatolitos a lo largo del registro fosil reviste mayor relevancia
en paleontologia porque se les asecia con la aparicidn y evolucion biolégica de
cianobacterias fotosintéticas, las cuales contindan siendo un componente fundamental
en la formacidn de tapetes microbianos recientes. Hoy en dia también se forman
estromatolitos que empiezan por el establecimiento de un tapete microbiano sobre un
sustrato fijo cuya litificacion empieza en la parte inferior (Logan, 1961; Monty, 1967;
Dill, 1987), como lo atestiguan los estromatolitos de Shark Bay, Australia (Logan,
1961), vy los estromatolitos de las Islas Bahamas (Dravis, 1983; Dill et al., 1986). Sin
embargo la diferencia principal con los estromatolitos Precambricos radica en su
abundancia y diversidad, y en el tamafio y los patrones de ramificacion que son mucho
menores. Los estromatolitos recientes estan dominados por cianobacterias

fotosintéticas y en menor proporcién, por bacterias no fotosintéticas, algas verdes,
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algas rojas y diatomeas (James & Ginsburg, 1979; Land & Moore, 1980;
Winsbourough & Golubic, 1987, v las referencias ahi citadas).

Definir a los estromatolitos ha generado acalorados debates por décadas, dependiendo
de la importancia relativa que se le otorga a la descripcion versus la génesis.
Kalkowsky (1908) propuso una definicidon genérica: estromatolito es una roca calcarea
de origen organico que tiene una estructura finamente laminada. Muchos arios
después se propuso usar el término estromatolito para aquéllas estructuras discretas
faminadas con cierto grado de relieve (Logan et al., 1964). En términos descriptivos, la
definiciéon mas acertada los refiere como una estructura de crecimiento litificada,
laminada y adherida que crece a partir de un punto o de una superficie limitada de
inicio (Semikhatov et al., 1979). Y aunque caracteristicamente de origen microbiano y
composicién calcarea, los estromatolitos pueden tener cualquier origen composicion,

forma, tamano y edad (Semikhatov et al., 1979).

Actualmente el concepto genérico mas socorrido, define a los estromatolitos como
estructuras organosedimentarias laminadas, formadas por la unidn, atrapamiento y
precipitaciéon de particulas de carbonato de caicio (Walter 1576; Awramik & Margulis,
1676), reflejando la actividad de comunidades microbianas dominadas por bacterias
fotosinteticas, principalmente del grupo de cianobacterias (Walter et al., 1980). No
obstante, Kumbrein (1983) acertadamente indicé que el Unico problema con esta
definicion es que no toma en cuenta su alternancia en laminacion, que es Ia
caracteristica mas conspicua de los estromatolitos. Recientemente Golubic
{comunicacion personal) ha sugerido que el término estromatolitico se aplique a priori
a cualquier roca que presente laminacidn. Independientemente de la definicion de
estromatolitos que se utilice, el andlisis de un determinado estromatolito debe
considerar varios factores prominentes relacionados con su formacion, como son: la
relacion de su macroestructura con su ambiente de depdsito, el papel de
microorganismos en su construccion v en el moldeamiento de su microfabrica, la

interaccion de la comunidad microbiana y sus condiciones ambientales, y el potencial
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de preservacion (Feldmann, 1998). La laminacidn de cada estromatolito y su
descripcion debe ser por tanto, uno de los criterios fundamentales para su
interpretacion. En éste trabajo se ha adoptado la definicidn de estromatolito que
enfatiza su génesis, es decir, aquéllas estructuras organosedimentarias laminadas que
se forman por precipitacion, atrapamiento y union de particulas sedimentarias que
presentan cierta alternancia en su laminacion y que presentan cierta estructura
regular, tanto macroscopica como microscopicamente. También se trabajd con la
hipdtesis de que los tapetes microbianos recientes representan analogos modernos de
estromatolitos y que bajo ciertas condiciones ambientales, pueden preservarse y

litificarse.

La microestructura de los estromatolitos estd determinada por las caracteristicas
microscépicas de la laminacion, como son las dimensiones, la matriz, el tipo de
sedimento, entre otras (Bathurst, 1971). En general, se considera que las
comunidades microbianas dominadas por microorganismos filamentosos producen una
ldmina fina, mientras que las dominadas por cocoides producen una microfabrica
pobremente laminada (Schopf & Klein, 1992). Estas laminas regulares planas se
interpretan como remanente de tapetes microbianos diferenciados en zonas o capas
fisioldgica y ecolégicamente diferentes {Brook, 1976; Gebelein, 1976; Riding et al,,
1991; Feldmann & McKenzie, 1998). A escala microscopica también hay gran variacién
en la naturaleza de la lamina estromatolitica. Las dimensiones de la Idmina varian
dependiendo de factores como la tasa de sedimentacién, |a tasa de crecimiento de
microorganismos y el clima (Gebelein, 1969; Ginsburg et al.,, 1977). Lo que es
constante en todos los estromatolitos es su alternancia de laminas: una lamina clara
rica en sedimento seguida de una lamina oscura rica en materia organica. La
alternancia entre lamina clara y ldmina oscura indica en principio, un depésito

diferencial, o diferentes periodos de depdsito (Golubic, 1976, Park, 1976).

Estas estructuras biogénicas varian también en su macroestructura, determinada en

general por la interaccion de las especies constructoras con diversos factores
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ambientales vy ecoldgicos (Hoffman, 1976; Gemerden, 1993). Dentro de una
comunidad bioldgica diversos factores abidticos, como son el suministro de nutrientes,
luz, oxigeno, y composicidn iénica del agua intersticial, conducen a la formacién de
gradientes perpendiculares al tapete microbiano, que es lo que determina la
organizacién espacial o la distribucién de los organismos, y estas interacciones van
moldeando finalmente la macroestructura (Golubic, 1976; Walter, 1976; Schidlowsky,
1992). La influencia de comunidades microbianas sobre la morfologia y textura interna
de los estromatolitos ha sido el centro de un gran debate en carbonatos del
Precambrico (Krylov, 1976; Awramik, 1992; Knoll & Semikhatov, 1998). Los trabajos
pioneros de los rusos sovieticos documentaron las variaciones seculares en la
morfologia de estromatolitos y sus microfabricas, interpretandose como
representantes de la evolucion de comunidades microbianas a lo largo del tiempo
(Knoll & Semikhatov, 1998). Por otro lado, la escuela occidental considerd la
morfologia de estromatolitos como funcién del ambiente de depédsito mas que como
una funcién de la comunidad microbiana (Logan et al., 1964; Cloud, 1976; Grotzinger
& Rothman, 1996). Recientemente, sin embargo, se ha considerado gque la
macroestructura de estromatolitos, tanto precambricos como recientes, es producto de
procesos tanto bioldgicos como ambientales (Golubic, 1576; Krumbein et al., 1577;
Burne & Moore, 1987), si bien se desconoce hasta cierto grado, el papel especifico de
cada una de las comunidades microbianas en la formacién de muchos estromatolitos
del Precambrico (Buick et al., 1981; Lowe, 1994).

1.2.2 Travertinos.

Los travertinos son acumulaciones masivas de carbonato de calcio de origen
continental, ampliamente distribuidos y asociadas generalmente a un ambiente
volcanico. La gran variedad en morfologia, texturas, origen y diagénesis, apuntan a
procesos de formacion organicos e inorganicos dificiles de distinguir y que han sido el
foco de un acalorado debate de muchos afios en cuanto a la naturaleza fisicoquimica o

bioguimica de la precipitacién de carbonato de calcio, ya que hay procesos organicos e
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inorganicos involucrados en su formacion (Chafetz & Folk, 1984; Emeis et al., 1987).
Recientemente se han incrementado los estudios en travertinos por la informacién
isotdpica y fosil contenida en ellos utilizada en la identificacion de paleoclimas
(Pentecost, 1995). Tomando en cuenta su origen, existen travertinos metedgenos,
caracterizados por la precipitacion de carbonato a partir del CO; que se origina en el
suelo y cuya precipitacidn depende por tanto de factores climaticos y constituyen un
20% de los travertinos europeos que se creen formados durante un estadio glacial del
Pleistoceno (Pentecost, 1995h).

Por otra parte, los travertinos termogenos se distinguen porque se producen a partir
del acarreo del CO; liberado predominantemente de la actividad termal en regiones
volcanicamente activas y la mayoria estén asociados con depésitos de aguas termales.
Los depdsitos de travertinos ocurren tanto en ambientes de descarga de aguas
termales como de aguas frias. La gran mayoria de travertinos reportados se han
formado durante el Cuaternario y algunos siguen hoy en dia activos, aunque reducidos
en sus descargas (Cidu et al., 1990). El depbsito y formacion de travertinos ocurre en
sitios donde el agua subterrénea es rica en bicarbonatos y con una alta presién parcial
de CO,, que se desgasa al contacto con la atmdsfera 0 en casos mas comunes donde
hay un escape rapido de CO, (Tucker & Wright, 1990),

1.3 Influencia Bioldgica de la Mineralizacion.

Para que ocurra la calcificacion tiene que haber una saturacién local de carbonato de
calcio. Los microorganismos pueden lograr esta saturacién de muy diversas maneras,
ya sea utilizando sus bombas de protones o secretando enzimas especificas
(Westbroeck & De Jong, 1983). Pero en esta precipitacion, si bien es mediada por los
microorganismos, no hay una regulacion celular del proceso. La influencia mas directa
de los organismos se refiere a que controlan bicldgicamente el proceso de
calcificacion. Lowenstam (1981) y Weiner et al., (1983) diferencian lo que es iricado

bivlogicamente de lo que es controlado bioldgicarmente.



En las microbialitas, como estromatolitos y travertinos, ocurre la precipitacion de
carbonatos activamente y se dice que es iniciada bioldgicamente pero no controlada:
los minerales se forman por los productos extracelulares del metabolismo con el medio
circundante, vy ocurre la precipitacién de carbonato de calcio porgue hay
microambientes fisicoquimicos que favorecen que el equilibrio de la reaccidén se

desplace a la precipitacién (Reacciones 3-5 de la primera seccion).

El otro proceso que es estrictamente controlado bioldgicamente (por medio de
enzimas) es la mineralizacion que se da en un momento y en un espacio bien
definidos en determinados organismos eucariontes (Degens, 1989). En ciertas
comunidades bioldgicas la mineralizacion se inicia extracelularmente. Obenliinescholss
(1991) mostrd que sdlo en ciertas colonias calcificadoras de Riw/aria ocurria la
mineralizacion, afirmando que este proceso depende especificamente de la especie en
cuestion. Este estudio sugiere que cada tipo de organismo es Unico en su modo de
calcificar, dependiendo de su morfologia y metabolismo y cuyos mecanismos

moleculares estan en vias de investigacion (Riding, 1991a).

Ei proceso general de caicificacion esta ligado al medio de saturacion de carbonatos en
el que puede ocurrir la formacién o el crecimiento del cristal, dependiends de factores
termodinamicos que favorecen la calcificacidn (Garside, 1982; Mann, 1986). La
formacién de cristales supone la precipitacion de cristales de calcita como
consecuencia directa de la fotosintesis, que desplaza el equilibrio hacia la precipitacién

al provocar indirectamente un incremento en el pH.

Otros procesos metabdlicos influencian también la precipitacion de carbonato en agua,
como son la respiracién, y nitrificacion que modifican el pH mientras que las
desnitrificacién, la reduccidn de sulfatos y de fosfatos lo incrementan (Brewer &
Goldmann, 1976). La teoria mas popular propone que el analisis de la matriz
extracelular podrian explicar como los organismos influenciarian el inicio de Ia
nucleacion de cristales a partir de proteinas o polisacaridos, que exponen sus grupos
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carboxilos (COO) o sulfatos (S04%) porque son los que tienen una afinidad por el
calcio y lo adsorben formando un sitio de nucleacion superficial (Arp et al., 1999a). Las
microbialitas contienen un biofilme que favorece o estimula la calcificacion, ya que es
rico en grupos acidos (COO™ y en polisacaridos que contienen grupos de asparagina y
glutamina (Degens, 1976; Borowitza, 1989). Adicionalmente los polimeros hidratados
del biofilme sirven como un sistema de amortiguamiento antes de dejar que otros
iones de calcio sigan originando la formacién de cristales. El crecimiento de cristal
resulta cuando los cristales entran en contacto con el agua circundante saturada en
calcio (Stumm, 1992; Reitner, 1993b; Reitner et al.,, 1996), y cada paso de la
secuencia que se describe a continuacion, esta controlado por el metabolismo de los
organismaos:
a) Difusion de los componentes disueltos hacia la superficie limite entre la solucidn y
el cristal
b) Adsorcion de los componentes a la superficie del cristal
¢) Construccion de iones en una red cristalina

d) Desabsaorbcidn de los iones extrafios.
1.4 Comunidades Microbianas

Cuando se establecen diversas comunidades microbianas en forma de tapetes
bentdonicos, se generan relaciones ecolégicas' complejas (Winsborough & Golubic,
1687; Knoll & Bauld, 1989; Gemerden, 1993), donde generalmente se observa la
dominancia de ciertas especies sobre otras, afectando directamente los parametros de
abundancia y diversidad de una comunidad especifica (Golubic, 1983; Riding et al.,
1991).

Pero ademas de los tapetes microbianos dominados por cianobacterias, se han
encontrado comunidades microbianas asociadas a un locus de precipitacion de CaCOs

compuestas de poblaciones bacterianas que no son del grupo de cianobacterias y por
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bacterias no fotosintéticas que también secretan biofilmes acidos (Keupp & Arp, 1990;
B6hm & Brachert, 1993).

La particularidad de estas comunidades microbianas radica en que, dentro de su
matriz, ocurre la precipitacién, el atrapamiento y la unidn de particulas de carbonato
de calcio (Pentecost, 1978b; Merz, 1992; Reitner, 1993a). Actualmente se reconoce
que también la precipitacion /#7 s/ dentro de los tapetes microbianos juega un papel
relevante (Thompson & Ferris, 1990; Riding, 1991; Golubic, 1991).

En términos muy generales, la precipitacién de CaCO; dentro de los biofilmes de

cianobacterias es promovida por 10 menos por dos procesos:

a) remocion fotosintética del CO;, que a su vez promueve la precipitacion de
carbonatos, suministrando al mismo tiempo varios sitios de nucleacion
heterogénea. Esto ocurre dentro del mucitago de las clanobacterias (Mann, 1986;
Pentecost & Riding, 1986), v

b) procesos que promueven la saturacién mineral ligados a miembros del biofilme
como la fijacion guimiautétrofa que genera un ambiente alcalino, asi como la

reduccion de sulfatos y ia metanotrofia (Kumbrein, 1979).

1.4.1 Comunidades microbianas recientes.

Se sabe gue en las comunidades microbianas modernas existen cambios diurnos de luz
y temperatura que ocurren dentro del tapete microbiano (el crecimiento de las
cianobacterias es mas lento por la noche) (Gebelein & Hoffman, 1973), y cambios a o
largo del tiempo por variaciones en la tasa de crecimiento o en la composicién de
especies {Boon et al., 1983). Como resultado de estos cambios, se forman estructuras
con alternancia de sus laminaciones, unas laminas ricas en materia organica

(compuesta por los microorganismos que sobreviven la degradacidn bacteriana de la
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zona anodxica (Pentecost & Riding, 1986; Feldmann, 1995), y otras laminas ricas en

minerales.

Las observaciones de varios tapetes microbianos sugieren que la lisis de las paredes
celulares y de sus contenidos intracelulares es relativamente rapida (de anos) (Boon &
de Leeuw, 1987). Las tasas de crecimiento mas altas se registran en aguellas regiones
de la interfase que contienen una matriz de sedimentos (Pentecost & Terry, 1988;
Feldmann & McKenzie, 1998). En las partes mas internas, la materia orgdnica esta
compuesta casi exclusivamente de capas de mucilago residuales vacias, donde la
precipitacién de carbonatos empieza con frecuencia justo debajo de la capa fdtica
superficial del tapete, procediendo hacia abajo (Gebelein & Hoffman, 1973; Gebelein,
1976, Horodyski et al., 1977).

La habilidad de las capas mucilagenosas de atrapar particulas sedimentarias y de unir
productos inorganicos estd bien documentada (Weckesser & Drews, 1979), por tanto,
los mucilagos juegan un papel fundamental en la litificacién de los tapetes
microbianos; ademas, la encapsulacion de capas mucilagenosas que envuelven

michas colonias de cianobacterias inhiben su degradacion uiterior.

Al establecerse un tapete microbiano, la materia organica extracelular estd constituida
por carbohidratos simples y complejos, asi como por fracciones menores de lipidos y
proteinas (Klock, 1984; Brading et al., 1995). El material labil lo constituyen los
organismos adheridos a un sustrato, ademas de enzimas extracelulares hacterianas y
polimeros como son el glicocalix y otras adhesinas involucradas en la formacién del
biofilme durante el crecimiento y desarrollo de la comunidad microbiana. La
infraestructura de un tapete microbiano se ha ilustrado segin sugiere el modelo de la

Figura 1.3 propuesto por Feldmann (1995):

22



Depdsito e una nueva capa de sedimento y migracion de cianobacterias.
Fijacion de detrito por cianobacterias.
Degradacion bacteriana de la materia orgénica en la sub-superficie.

Precipitacion de CaCOs; asociado a la fotosintesis v a la degradacion
bacteriana.

Micritizacion y erosion de particulas sedimentarias por microbios
endoliticos.

Formacion de un nuevo tapete microbiano.
Union de sedimentos por cementacion inducida orgénicamente,

Degradacidn bacteriana continua.

Depdsito de sedimentos, migracidn de cianobacterias y fijacion del
sedimento,

Degradacion bacteriana de la materia orgdnica.

Precipitacién de CaCQ; asociade a fotosintesis v degradacién bacteriana de
la matetia organica.

Formacion de un tapete microbiano. Colonizacién del sustrato por
dancbactetias.

Aguz de mar ey Cianobacterias O Micrita producida por disolucion/precipitacién

G bacteria
EPS = acterias 8 Detritos depositados

W microendoliticos %  Pprecipitados de carbonatos mediados organicamente

Figura 1.3 Modelo conceptual para la formacion de estromatolitos.*

s Jomado de Feidmann, 1998,
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La mayoria de los modelos que explican la calcificaciéon en cianobacterias recientes se
basan en un incremento del indice de saturacién a través de la incorporacidon de CO;
fotosintético, particularmente la formacién de HCOs;, pero no se ha demostrado
(Kempe & Kazmierczak, 1990). También se reconoce que la calcificacién asociada a
cianobacterias es dependiente de ciertas condiciones fisicoquimicas del ambiente
(Thompson & Ferris, 1990). Merz (1992) concluyd gue en aguas continentales existe
una dependencia directa entre la incorporacion del HCOs™ por ciertas especies de
cianobacterias y la cantidad sobrante de calcio. Los experimentos mas recientes (Arp,
1997) permiten suponer que la calcificacion en cianobacterias empieza con los
polisacaridos (Pentecost & Riding, 1986). Las células no calcifican en si, sino sélo las
terminaciones de filamentos permanecen abiertas y hay una precipitacion diferencial
de carbonato de calcio en aquéllas areas ricas en los polisacaridos, ya que poseen una
gran cantidad de grupos acidos con gran capacidad de unién al calcio (Tuffery, 1969;
Merz, 1992). Esta capacidad de unidn a calcio varia para cada especie de
cianobacterias (Weckesser et al., 1988), de donde la morfologia de sus cristales
también es particular. Sin embargo, para ciertos autores la influencia de bacterias no
fotosintéticas en la calcificacion es relevante (Fritsch, 1950; Golubic, 1973; Braithwaite
et al., 1989) y afirman que son éstas las que secretan una mayor cantidad de biofilme

y exponen grupos funcionales acidos de unién al calcio.
1.4.2 Comunidades microbianas fosiles.

La formacion de estromatolitos requiere del desarrollo de un tapete microbiano sobre
la superficie de un sustrato estable (Monty, 1976, Riding, 1991; van Gemerden, 1994).
Si el tapete microbiano se desarrolla en ambientes protegidos los sedimentos se
incorporan al tapete por mecanismos como el atrapamiento, precipitacion y unidn
{Awramik & Marguiis, 1976).

Estas acumulaciones de tapetes micrabianos ocurren normalmente como estructuras

laminadas que reflejan variaciones en la tasa de sedimentacion o en la poblacién de
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microorganismos. Por tanto, un répido influjo de sedimentos serd seguido por un
sobrecrecimiento de la comunidad microbiana fdtica hasta que se colonice la nueva
superficie (Gebelein, 1969). La mineralizacidén de las micritas con alto conteido de
materia organica pueden originarse dentro del tapete microbiano (Golubic, 1983;
Kumbrein et al., 1977). Los precipitados se forman cuando éstos estan embebidos
dentro de la materia orgdnica y que tienen una apariencia de. material bituminoso en
lamina delgada. Estos precipitados de carbonato de calcio ocurren como agregados de
microcristales que forman pefets, coagulos © margenes que estan asociados al
metabolismo de los microbios (Gebelin & Hoffman, 1973; Walter, 1983).

Debido a la complejidad de factores abidticos y bidticos que moldean la estructura
final de los estromatolitos, es dificil distinguir la microestructura resultante grabada en
forma de laminacidn, principalmente para diferenciar aguéllos estromatolitos que
consisten del carbonato precipitado de aquellos que consisten del carbonato atrapado
entre los intersticios de la comunidad bentdnica (Grotzinger, 1992). Sélo en contados
ejemplos se pueden evidenciar la contribucién de una comunidad microbiana, como es
el caso de estromatolitos del Arqueano de Bulawayo, Zimbabwe, donde los
estromatolitos preservan remanentes de microbios que semejan un tapete microbiano
(Schopf et al.,, 1971; Waiter, 1983).

Actualmente, el enfoque sedimentologico al analizar los estromatolitos se ha centrado
en la morfologia del estromatolito visto como funcidn de procesos bidticos vy
ambientales, aunque su influencia especifica es dificil de discernir, particularmente en
lo concerniente a la microestructura (Summons, 1998). No se puede distinguir en la
microfabrica los carbonatos precipitados directamente de aquellas particulas que sdlo
se unieron o fueron atrapadas durante el crecimiento del tapete microbiano, ya que los
procesos diagenéticos tienden a homogeneizar la microestructura completa (Sumner &
Grotzinger, 1998),
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En cuanto a las cianobacterias fdsiles, la interpretacién de la microfdbrica del
estromatolito o en general, de cualguier microbialita, deberfa en teoria explicar la
calcificacion. Se ha encontrado que la estructura de estromatolitos y otras
bioestructuras laminadas como los oncoides, tiene un origen diferente (Logan et al.,
1964; Riding, 1991a). La laminacién que se origina por la unién de particulas de
sedimento ha sido descrita usando como ejemplo reciente los estromatolitos marinos
de las Bermudas (Gebelein, 1969). Nuevamente, los procesos que van acrecentando
las comunidades estromatoliticas estan relacionadas estrechamente con la

precipitacion in_situ de carbonato de calcio, con el atrapamiento de particulas

sedimentarias (incluyendo al carbonato de calcio en gran proporcién), y con la unidn
fisica de éstas a la matriz o biofilme del tapete microbiano. Al litificar, se preservan

estos procesos en forma de una laminacidn alternada.

Irion y Miller (1968} interpretan las ldminas gruesas como consecuencia del
decremento de particulas de carbonato en primavera, donde el biofilme tiene un
mayor grosor. Minckley (1962) mostré que la porosidad era resultado de la haja de
carbonato en verano. Durante ésta época del afio, los organismos crecen mas rapido y
existe mas espacio entre los filamentos, Ic que resulta en una mayor porosidad de los

carbonatos.

La descripcion mas completa acerca de la laminacién en estromatolitos ha sido
esbozada en un modelo propuesto por Feldmann (1998), diferenciando cinco procesos

en la construccion de la lamina :

1} Calcificacidn de cianobacterias

2) Decremento de calcio dentro de la matriz del biofilme
3) Unidn de particulas sedimentarias

4) Disolucion y nuevo decremento de carbonatos

5) Calcificacion por procesos microbianos de anabolismo.
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1.5 Informacion quimica preservada en Sedimentos.

Un andlisis paleontoldgico integro de una determinada microbialita (o bioestructura)
también debiera incluir a la materia organica contenida en estas rocas
organosedimentarias, ya que la materia organica depositada continuamente vy
preservada en sedimentos de diversas edades, contiene informacién sobre la historia
evolutiva de sistemas naturales en respuesta al cambio bioldgico, ambiental o
tectdnico (Summons, 1993). La gran mayoria de materia organica derivada de la
muerte de organismos se transforma en un polimero refractario denominado
kerégeno, que representa la forma mas estable en la que se almacena la mayor
parte de materia organica insoluble contenida en los sedimentos (Tissot & Welte,
1984). Los geopolimeros asi formados durante la diagénesis pasan por reacciones
quimicas de despolimerizacion y recondensacién de la materia organica original hasta
hacerse mas solubles y resistentes, donde se cree que hay una preservacion selectiva
de sustancias organicas a través de estos procesos (Eglinton & Hamilton). Sdlo una
pequefia fraccidn de esta materia organica es soluble en solventes polares (se calcula
que alrededor de un 5%) vy puede ser extraida facilmente (Pratt et al., 1992). Sin
embargo, el potencial de preservacién de biomoléculas en el registro fosil es
generalmente bajo y varia con la clase de molécula, el ambiente de deposito vy con la
historia diagenética (Eglinton & Murphy, 1969; de Leeuw & Largeau, 1993). No
obstante, se tiene reportada cierta proporcion de moléculas de origen bioldgico que se
han logrado aislar, identificar y caracterizar taxonémicamente. Es por ello que ademas
de contar con las caracteristicas morfoldgicas o arquitecturales de diferentes tipos de
microbialitas, el enfoque biogeoquimico ha permeado la paleontologia, particularmente
en los Gltimos afios. Este se refiere a la investigacion bioquimica derivada de analizar
la materia organica contenida en diferentes tipos de fdsiles, utilizando técnicas
geoquimicas y de biologia molecular con equipos de alta resolucion. Esta nueva area
es denominada comunmente paleontologia molecular y se basa en la premisa que

sustenta que a partir del aislamiento e identificacién de moléculas especificas, de sus
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estructuras quimicas y de los cambios diagenéticos que sufren los organismos, es

posible reconstruir a los precursores vivientes (Ourisson, 1994).
1.5.1 Informacion Geoguinica.

Dado que los ciclos biogeoguimicos estan intimamente interconectados por
transformaciones impulsadas por reacciones de oxido-reduccién, es posible identificar
el destino de los elementos quimicos mas importantes (C, H, O, Ny S) a través de los
reservorios de la biosfera, hidrésfera y litdsfera. Estos ciclos biogeoguimices son
estimulados por energia solar via la fijacion de carbono fotosintético, siendo la
excepcidn los ambientes hidrotermales donde hay litotrofia por agentes reductores

inorganicos emanados de rocas fundidas (Eglinton, 1985).

Es sabido que existe un fraccionamiento isotopico debido a efectos de equilibrio y de
cinética quimica (Libes, 1992). Asi, la gran mayoria de elementos principales exhiben
grandes diferencias isotopicas entre los reservorios de la biosfera, hidrosfera y
litdsfera, organicos e inorganicos. Con ello, el andlisis isotdpico constituye otra fuente
de informacién guimica sobre las vias especificas de determinados procesos bioldgicos,
sobre el fechamiento relativo de eventos durante la evolucién biologica, o bien las

fuentes de origen de ciertos elementos quimicos.

Los reservorios inorganicos del carbono en su estado oxidado incluyen al COyq
atmosférico y al disuelto en agua, al HCOs y COs* disueltos en el océano
principalmente, y a los minerales carbonatados en los sedimentos. Los reservorios
organicos incluyen al carbdn en su estado reducido confinado en la biomasa, al carbén
contenido en la materia orgénica disuelta o resuspendida en los océanos y al carbon
almacenado en sedimentos superficiales y en la materia organica sedimentaria, como
son el kerdgeno, el gas natural y el petrdleo. Se ha estimado que la materia organica
almacenada en sedimentos excede, con mucho, a la confinada en biomasa viva

(Trudinger et al., 1979). Célculos recientes estiman unas 10 toneladas de carbono
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orgénico almacenada en sedimentos contra unas 10*? toneladas de carbono organico

contenido en [a biomasa total (Ourisson, 1994).
1.5.2 Informacion Bioguimica

El objetivo del andlisis bioquimico de cualquier sedimento es descodificar [a
informacién contenida en la materia organica. Dentro de la materia orgéanica soluble,
se encuentran diferentes moléculas que han sido preservadas y pueden ser analizadas
con técnicas analiticas. El andlisis de esta materia orgénica ha demostrado ser de gran
valor para la blsqueda, aislamiento y caracterizacidn de moléculas marcadoras
especie-especificas denominadas Blomarcadores. Estos han mostrado ser
abundantes en reservorios de petroleo de muchos sedimentos Fanerozoicos (Summons
& Walter, 1990), y también pueden ser extraidos a partir tanto de comunidades fosiles
como de comunidades recientes, encontrdndose asi un vinculo que permite establecer
comparaciones y evaluar parametros bioldgicos aln cuando la comunidad original de
las microbialitas fosiies ya no esté presente. Esto solo es posible realizando estudios
paralelos en comunidades analogas recientes que semejen y modelen naturalmente la
formacién de estromatolitos. Estas comunidades bioldgicas representan andlogos
modernos de los liamados estromatolitos por vivir en comunidades ligadas a un sitio
de precipitacion de calcio, por establecerse cerca de cuerpos de agua y por tener

caracteristicas fisiologicas y estructurales con ellos.

Al trabajar con muestras fésiles es importante considerar gue los biomarcadores fésiles
deben referirse a la bioquimica de cualquier organismo moderno, es decir, el anélisis y
la interpretacion es méas confiable y completa en tanto que exista un analogo moderno
para comparacion. Algunos biomarcadores identificados en sedimentos cuentan con
una andlogo maoderno que previamente se ha caracterizado, por lo que es

relativamente sencillo trazar la ruta de degradacion de la biomolécula original.

En la siguiente Figura se ilustran algunos de los mas caracteristicos biomarcadores.
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Figura 1.4 Estructuras quimicas de biomarcadores analogos y sus precursores

probables *

Tomado de Pratt et al, 1995

Las bases de este andlisis derivan de la caracterizacion rigurosa de compliestos
bioquimicos de los seres vivos. Asi, compuestos especificos incluyen hidrocarburos,
triterpanos, esteranos e isoprenoides aciclicos derivados principalmente de lipidos de
arqueobacterias (Summons, & Powell, 1986), todos compartiendo la unidad estructural

de isopreno de cinco carbonos.

30



Por otra parte, el potencial de preservacion de cada compuesto organico es
determinante para que la informacidn bioguimica pueda realizarse. La Tabla 1.1
muestra de modo general, el potencial de preservacion para los cuatro tipos de

biomoléculas principales que caracterizan a los seres vivos.

Tabla 1.1 Potencial de preservacion de las biomoléculas fundamentales en los seres
vivos*,

Biomolécula Potencial de preservacion

Acidos Nucleicos (DNA y RNA) Bajo

Proteinas Bajo a regular (dependiendo de su asociacién a una matriz mineral)
Carbohidratos Regular

Lipidos Alto

* Tomads de Fglington, 1997,

Los hidrocarburos son altamente resistentes a la degradacion vy alteracién diagenética,
por tanto, pueden ser potencialmente utilizados como fosiles quimicos. Sin embargo,
su uso depende de su abundancia relativa, de su preservacion y ademas, de la
habilidad quimica para interpretar las muestras analizadas. La identificacion de las
estructuras v las fuentes de hidrocarburos estd bien documentada, ya que estas
moléculas son pequefias, ubicuas y relativamente estables por periodos geoldgicos
prolongados (Peters, & Moldowan, 1993). El kerédgeno es un material polimérico
formado por los restos organicos mas robustos de organismos muertos y sus
diferentes componentes incluyen a los hidrocarburos y porfirinas, que pueden ser de
origen eucarionte ¢ procarionte, Los hopanoides y 10s alcanos ramificados simples son
derivados principalmente de lipidos pertenecientes a eubacterias, mientras que los
isoprenoides aciclicos extendidos y regulares derivan de arqueobacterias. Los
hopanoides, particularmente las series de Cs;- Css, tienen una funcion especifica en las
membranas de bacterias y de clanobacterias pero no se conocen las leyes que
gobiernan su distribucion entre los procariontes (Summons & Walter, 1990). En la
Tabla 1.2 es posible distinguir algunos biomarcadores aislados de sus fuentes de
origen y preservados en diferentes sedimentos como componentes menores de la

materia organica total.
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Tabla 1.2 Inventario de biomoléculas actualmente conocidas y su potencial de

preservacion durante la sedimentacion y diagénesis*.

Biomacromoléculas

Laminaranos

PHA

Celulosa -

Xylano

Pectinas

Mananos

Galactanos

Mucuagns

Gums - e
‘Acidos alglnlcos‘ R
Glucanos fungal_ '
-Dextranos
Xantanos
thma e
Gllcosamlnoglucanos
Proteinas
Extensinas
.‘Mu[emas o
Aciodos telcms
Ac:dos

LTA

Pollsacarldosbactenanos (LPS) o

DNA, RNA .
Glucohpldos _
Poilsmprenoies”

Poliprenckles ¥ al.coh;;}es' :

Politerpenoides resmosos
Cutmas, subermas '
ngmnas '
Taninas
Espompo[emna
'Algaenanos
Cutanos
Subera nos

Capas mucilaginosas .. . -

. Ocurrencia -

U plantas’
" bacterias, animales ' .
- plantas vasculares, aigas, bacterlas

‘vasculares,

algas cafés y hongos
eubacterias

- plantas vasculares, algunos hongos.
plantas vasculares, algunas algas -

. plantas vasculares

* plantas vasculares, hongos, algas
“plantas vasculares, algas

pantas vasculares (semillas),

- plantas. vasculares e
' .. algas cafés C
< hongos - el
;ﬁeubactenas, hongos T P
“eubacterias ’
*.‘artrépodos, algas, hongos

mamiferos {peces), bacterias

- todos los organismos
. plantas vasculares, algas

ubacterias

~eubacterias Gramm pOSItlvac
eubacterias Gramm positivas

eubacterias Gramm positivas
eubacterias Grammm negativas

- todos los organismos -
" plantas vasculares
- plantas vasculares, - bacter:as ammales o
. plantas vasculares - - o

‘plantas vasculares
- plantas vasculares
“ . plantas Vasculares

.. plantas vasculares

" ligas,
plantas vasculares; :

ilanobacterias

‘plantas vasculares.
~clanobacterias

- Potencial de preservacion

* Tomada de De Leetw & Largead, 1993,

§ﬂ1.hﬁ pi il ‘_i
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Finalmente, el andlisis de la materia organica también puede ser un buen indicador de
palecambientes como es en el caso de comunidades de procariontes, ya qgue la
bioquimica de los organismos procariontes depende fuertemente de la ausencia o de
la presencia de sustratos quimicos especificos o de una fuente de energia especifica,
ademas de distinguir entre fendmenos naturales y antropogénicos (Summons, 1993).

1.6 Objetivo

El objetivo de este trabajo de investigacién fue analizar y evaluar la materia organica
preservada durante la fosilizacidn de los estromatolitos, por medio del establecimiento
de un método bioguimico, paralelo al analisis paleontoldgico y sedimentolégico. Dentro
de éste enfoque se realizd la caracterizacion de compuestos organicos fdsiles y su
alteracidén diagenética en las rocas de la localidad de Huepac. Esta aproximacion
experimental tuvo como base la comparacidon con un andlogo reciente de
estromatolito, formado bajo condiciones ambientales similares. La meta Ultima fue el

stablecimiento de una nueva herramienta para la reconstruccion palecambiental de

los estromatolitos de Huepac de la Formacién Tarahumara, México.
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Capitulo II.

METODOLOGIA

Para lograr el objetivo de éste trabajo, primero se realizd la descripcidn y el analisis de
la estructura de los estromatolitos Cretdcicos de la Formacion Tarahumara en Scnora,
sobre los que se aborda el estudio experimental desde un punto de vista bioquimico y
paleontoldgico, utilizando para este andlisis un analogo estructural reciente que
involucra el establecimiento de un tapete microbiano asociado a un locus de
precipitacion de calcio. Se trabajaron en dos localidades: la focalidad de Huepac,
Sonora, que contiene a los estromatolitos fésiles, y la localidad de travertinos de
Viterbo, Italia, que constituye el anaglogo moderno de los estromatolitos bajo estudio
por contener tapetes microbianos continentales, con precipitacién activa de calcio y
asentada en un ambiente volcanico, representando asi un andlogo moderno de los
estromatolitos fosiles bajo consideracion. Para ambos sistemas de estudio se
realizaron observaciones microscopicas de su macroestructura, microestructura,
contenido biolagico y contenide bioquimico, utilizande los mismos procedimientos
generales para muestras fdsiles y recientes. Los procedimientos de andlisis para los

estromatolitos y los travertinos incluyen:

1.- La descripcidn de la macroestructura y la microestructura de los estromatolitos del

Cretacico superior de la localidad de Huepac.

2.- La descripcion e identificacion del contenido biocldgico preservado come
microfdsiles en el pedernal asociado a los estromatolitos para las muestras fosiles y la
descripcién de los microorganismos recientes recolectados en los tapetes microbianos

del travertino.
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3.- El andlisis y caracterizacion bioquimica del contenido de materia organica
preservada en los estromatolitos y en su pedernal asociado, asi como de la materia

organica extraida de los travertinos recientes.
2.1 MUESTRAS FOSILES

Las muestras fosiles provienen de la Formacion Tarahumara, en el Estado de Sonora,
norte de México. Se tomaron muestras tanto de los estromatolitos de carbonato de
calcio como del pedernal asociado a ellos, que muestra un alto contenido fosilifero de
diversos organismos. Este estudio se abocd especificamente a ia comunidad de
microorganismos, a quienes se les supone participan en la construccion de

estromatolitos.
2.1.1 Localidad de Estudio.

La localidad de estudio se encuentra cerca del pueblo de Huepac, en Sonora, México,
a 12.5 km al norte del mismo, entre los 29-30° latitud Norte y entre 110-111° longite

oeste.

La Formacién Tarahumara corresponde a una secuencia vulcanosedimentaria que
exhibe calizas estromatoliticas intercaladas con pedernal negro. Las rocas estudiadas
forman parte de la Unidad Salto del Alamo, que es una secuencia vulcanosedimentaria
de composicién andesitica, con derrames y conglomerados. La Formacién Tarahumara,
cuya geologia esta dominada por rocas rioliticas del Cretacico Superior de la Sierra
Madre Occidental, tiene una edad entre ios 80 Ma (McDowell et al., 2001) y los 70 Ma
(Roldan-Quintana et al., 1993; McDowell et al., 2001) con base a dataciones por el
método U-Pb. Por otra parte, las relaciones estratigraficas que guarda con el complejo
volcdnico El Charro (Jacques-Ayala et al., 1993), y el grupo El Chanate (Jagues-Ayala

& Porter, 1987) ambos caracterizados por rocas andesiticas y calizas estromatoliticas,
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también confirman una edad aproximada correspondiente al Campaniano tardio

(Jaques-Ayala, 1993; Cevalios-Ferriz & Ricalde-Moreno, 1995). En la Figura 2.1 se

esquematiza el area de estudio y la columna sedimentoldgica de aproximadamente 80

m realizada en la localidad de Huepac.
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Figura 2.1 Area de estudio donde se encuentra la localidad de Huepac,
Sonora, mostrando la columna sedimentolégica correspondiente *,
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2.1.2 Carbonatos y Pedernal.

De las rocas estromatoliticas y su pedernal asociado se prepararon laminas delgadas
de 30 um de grosor con orientacion perpendicular y paralela al estrato. Se revisaron y
analizaron mas de 300 laminas delgadas por microscopia dptica, tanto de las muestras
de carbonato de calcio como aquéllas donde se encuentran los microfdsiles que son
las laminas de pedernal. Ademas, de ambos tipos de roca se elaboraron superficies

pulidas para determinar su macroestructura.

2.2 Muestras Recientes.

Esta localidad de estudio fue seleccionada por ser una zona ideal para estudiar
aquellas comunidades microbianas recientes asociadas a un loci activo de precipitacidn
de calcio. Las muestras fueron tomadas durante el verano de 1997 por dos semanas
consecutivas. El muestreo fue realizado a lo largo del gradiente de temperatura y

basado en el cambio de color de los tapetes microbianos.

2.2.1 Localidad de Estudio.

La localidad de estudio de donde provienen las muestras recientes se encuentra
localizada en la zona de Viterbo, en la provincia de Latio, Italia, aproximadamente a 50
Km al norte de Roma (Figura 2.2).

Esta area se caracteriza por la precipitacién masiva de travertinos del tipo termdgenos
y corresponde a una zona volcanica reciente donde se da la precipitacion de carbonato
de calcio en forma de travertinos asociados a una fuente peqguefa de aguas termales,

que se distribuyen en cuatro cuencas pequefias.
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Figura 2.2 Area de localizacidn del sistema de travertings bajo estudio, en Ia
zona de Viterbo, Italia.

A = Cuencas de travertinos con temperaturas entre 64-57 °C; B = temperaturas

entre los 55-45 °C; C = temperaturas entre los 45-33 °C.
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2.2.2 Muestreo y Laminas Delgadas.

Se muestrearon todos aquellos tapetes microbianos que exhibian distintos colores de
acuerdo al gradiente de temperatura. Inmediatamente después de recolectadas, las

muestras se dividieron en 4 lotes para su analisis ulterior (Figura 2.3):

a) Lote 1. Muestras fijadas en glutaraldehido (usado como fijador de tejidos
biolégicos) para observar al microscopio electronico de barrido (SEM) y muestras
para ser observadas por microscopia de transmisién (TEM), previamente fijadas en
una solucion de 0sO, C (tetradxido de Osmio) al 1% por 2 horas a una
temperatura de 4° C. Posteriormente se lavd el 0s04 y se fijaron en una solucidn
de cacodilato de sodio con EDTA (Etilendiaminatetracético), para desmineralizar las

muestras durante varios meses a una temperatura de -4°C.

b) Lote 2. Las muestras del lote 2 fueron fijadas en una solucion de formalina diluida
en una solucién amortiguadora de cacodilato de sodio (C:HsAsSO:Na - 3H20) que
tiene un pH neutro, para su ulterior preparacion como muestras histologicas y
petrograficas. Este lote se dividié a su vez en dos lotes: Lote 3 que contenia
muestras para desmineralizar por varias semanas con una solucién de EDTA, que
actia como un fuerte quelante de calcio, y que se cambid semanalmente, y el

Lote 4 que contenia las muestras fijadas sin desmineralizar (sin EDTA).

c) Las muestras de los Lotes 3 y 4, se dividieron en dos sublotes: sublote 3A vy
sublote 4A para muestras con calceina, que es un colorante que tifie aquellos
componentes constituidos por carbonato de calcio, siendo mas intenso cuanto mas
minerales de CaCO; contenga la muestra, mientras que los sublotes 3B y 4B
contenian muestras sin calceina,. Las muestras de éstos sublotes se mantuvieron a
una temperatura de —4°C, y después de 15 semanas, l0s lotes 3 y 4 se deshidrataron

secuencialmente en alcohol etilico (EtOH) del 15 al 100%.
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2.2.3 Microscopia de Barrido (SEM)

La mitad de las muestras del lote 1 vy fijadas en glutaraldehido, fueron deshidratadas
secuencialmente con etanol (EtOH) del 30-50-70-90-2x100%. Después se continué
con la deshidratacién total con Hexadimetilsulfonamida (HMDS). EI EtOH se
intercambid por HMDS en un periodo de 5 a 15 minutos. El HMDS se removid y se
dejo secar en el desecador por un periodo minimo de 30 min. Posteriormente, las
muestras se montaron en los dispositivos para ser cubiertas con oro para analisis en
microscopia electrénica de barrido (SEM). Las observaciones se llevaron a cabo con un
microscopio electrénico de barrido de campo de emisién Leo GEMINI (Zeo GENMINI
field emision SEM).

2.2.4 Microscopia de Fluorescencia

Las muestras del lote 3 y del lote 4 fueron embebidas en parafina ZR-White (light
resine white) El tratamiento con LR White se realizo tratando a las muestras con
mezclas de LR-White:alcohol 1:2 por 18 h, seguido de un tratamiento con LRW-EOH
1:1 por 18h, y después en LRW solo por mas de 24 h. Estas muestras se dejaron en la
estufa a 60° C por mas de 12 horas para solidificar. Una vez que las muestras
estuvieron fijadas, se procedié a la elaboracién de rebanadas con un microtomo.
Aquéllas muestras histoldgicas tefiidas con calceina fueron embebidas en LRW para
hacer rebanadas mas finas y ser montadas en un portaobjetos para observar la

macroestructura del tapete y los sitios de precipitacion de calcita y/o aragonita.

2.2.,5 Microscopia de Difraccion

Las muestras pertenecientes al lote 3, es decir, totalmente desmineralizadas, fueron
embebidas en LRW para hacer rebanadas finas y ser montadas en portaobjetos. Una
vez completas, se realizaron las observaciones utilizando el microscopio de difraccion
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para observar la geometria de los microorganismos respecto a los cristales

precipitados en el tapete microbiano.

2.2.6 Microscopia de Transmision (TEM)

Parte de las muestras del lote 1 previamente tratadas con OsQ,4 se sometieron por
varias semanas a desmineralizacidon con EDTA y después de este tiempo, se
deshidrataron en soluciones de EtOH-agua del 15 al 100%. Cuando se deshidrataron
en el 100 % de alcohol, se les dejé por un periodo minimo de 24 horas en agitacion
constante y posteriormente, fueron embebidas en resinas de propileno y epoxi. Una
vez realizada la mezcla, se solidificd a 60° C por 12 horas. Posteriormente se procedio
a elaborar rebanadas con el microtomo para ser obsevadas al microscopio electrénico

de transmision Zeiss EM 10.

2.3 Técnica para Biomarcadores.

Las muestras para el analisis bioguimico se lavaron con HCl al 10% (acido clorhidrico)
y acetona para remover las sustancias organicas superficiales de tal modo que se
aseguré que el analisis solo incluyera la fase de carbonatos y pedernal para la
extraccion de la materia organica contenida en Ia fraccidn solubie de ambos tipos de

Focas,

Las rocas fdsiles fueron molidas hasta obtener un tamafio de fragmentos de roca de
aproximadamente 2 a 3 ¢m de largo por 1-2 cm de ancho. Estos fragmentos fueron
limpiados tres veces con acetona grado analitico dentro de un vaso de precipitados. Se
lavaron 120 g de fragmentos del carbonato con agua tridestilada. Los fragmentos dei
pedernal fueron sometidos a un molino de esferas metdlicas para ser molidos hasta
polvo fino en cantidad de 50g de muestra en cada tubo del molino. Las muestras de

pedernal obtenidas en polvo tuvieron un peso aproximado de 700 g de pedernal.

42



Los carbonatos fdsiles y los recientes después de ser lavados, se colocaron en un
cristalizador y se digirieron con HCl al 30 % por varias horas, hasta que la reaccion se

ha completado en un 80%, para evitar transesterificacion por acidez excesiva.

El residuo de carbonato insoluble se separd por centrifugacion (6% peso seco de la
roca total). El sobrenadante se lavd con agua tridestilada repetidamente y se
centrifugd hasta obtener un pH mayor a 5. Después de lavar la muestra, se tirg el
sobrenadante y el residuo se seco y se saponificd con hidrdxido de potasio al 6%
(KOH) en diclorometano (DCM). El sobrenadante se decantd y se guardd en un
matraz, mientras que el residuo fue extraido por ultrasonido en MeOH (metanol) hasta

que el disolvente estuviera incoloro.

El sobrenadante se guardd, mientras que el precipitado se extrajo por sondlisis en
DCM/MeOH (Diclorometano/metanol 3:1 v/v) por un tiempo aproximado de 2 horas a
60°C. Después de esto, el residuo seco se guardd para analisis posteriores, mientras
que los sobrenadantes se combinaron los y se extrajeron con DCM/Agua en un matraz

de extraccion.

Los compuestos organicos disueltos en DCM se fraccionaron por una cromatografia en
columna de silice (15 mm de largo; 35 mm de ancho, Merck silica gel 60, 70-230

tamafio de poro ASTM).

Para la separacion cromatogréfica se utilizd n-hexano como eluyente para obtener tres
fracciones organicas: la fraccion de hidrocarburos, la fraccion alcohdlica y la fraccidon
acida. La separacién de cada fraccidn se realizd mediante la separacién en gel de silice

de acuerdo a su solubilidad.

La fraccidn de hidrocarburos totales (6.0 pg/g de roca total) se eluyd con dos
volimenes de columna de n-hexano, mientras que la fraccién alcohdlica (4.0 pg/g de
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roca total) se eluyé con tres vollimenes de columna (24 ml) de DCM. Esta fraccion se
tratd con volimenes iguales de acido acético anhidro y un volumen igual de piridina
durante 14 horas a temperatura ambiente, para convertir los alcoholes a sus acetatos

correspondientes. La fraccion acida fue eludia con DCM y MeOH (3:1).

Después de la separacién de cada fraccion, las muestras se evaporaron a sequedad

para ser derivatizadas.

Posteriormente las tres fracciones organicas se analizaron por cromatografia de gases
(GC) vy por cromatografia de gases acoplada a un espectrometro de masas (GC-MS).
Cada fraccion organica se concentro en viales de 100 pl para ser inyectados al

cromatografo de gases junto con el estandar colestano.

La identificacion de los componentes orgdnicos se basd en fa comparacion de los
tiempos de retencion y los espectros de masa con los publicados como compuestos de
referencia. Como compuesto de referencia v cuantificacidn se usé como estandar

interno el 5-a{4)-colestano.

El cromatdgrafo de gases estd equipado con una columna capilar de silice (30m) CDB5S
de 0.32 mm, y detector de ionizacion de flama. El gas acarreador fue hidrogeno (H-).
La temperatura del programa fue de 3° C min a 80°C, y de 80°C a 340°C (a 4°C /min

por 30 minutos).

En el siguiente diagrama de flujo se ilustran los pasos metodoldgicos generales para la
técnica de biomarcadores estandar, tanto para carbonatos fdsiles, recientes vy

pedernal.
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Figura 2.4 Diagrama de Flujo para [a extraccion de materia organica.
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Extracto Organico Total

Agitacion en
H20 acida

Separacion de la fase acuosa
de la fase orgdanica

I
Cromatografia de Columna

Gel de Silice
n-Hexano DCM DCM/MeOH 3:1
Fraccidn Fraccidn Fraccidon
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Limpiar con Derivatizacion Derivatizacién
Cu activado con Piridina con DAM
I

GC GC GC

GC/MS GC/MS GC/MS

Cu- Cobre
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GC- Cromatografia de gases (Gas Chromatography)

GC/MS Cromatografia de gases acoplada a un espectrometro de masas.

Figura 2.5 Diagrama de Flujo para obtener las fracciones organicas.
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2.4 Analisis de Isétopos Estables

Para éste analisis se tomaron los residuos secos previamente digeridos con acidos
para asegurar que estuvieran libres de cualquier contenido organico. Se
pulverizaron ambos tipos de muestras (fésiles y recientes) para medir su contenido
en el carbono isdtopo 13 y de oxigeno isdtopo 18 en el caso del pedernal (SiO).
Estas muestras fueron enviadas a analizar en viales sellados y estériles a la Unidad
geoquimica del Instituto de Geologia en Erlagen, Alemania, y medidos con un
espectrémetro de masas FINNIGAN MAT 252. Las proporciones isotopicas se
reportan en valores def utilizadndose las siglas PDB (Pedee belemnita) para el
carbono y SMOW (Standar Mean Ocean Water) para el oxigeno. La precision
promedio para el 3°C y 0.08% para el 5'® O fue del 0.04%.

5 — i:!_aMuesrrai_gEE.srdna’arJ % 1000

en”oo R

Estandar

R= Proporcion Isctopica (Zsolope Ratio)
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Capitulo III

RESULTADOS

3.1 Estromatolitos

La macroestructura dominante en estos estromatolitos cretacicos corresponden
basicamente a estromatolitos de forma domica v a estromatolitos estratiformes o

planares, como se muestra en a continuacién:

AlEmancz Je eslromalionos lanares i Ssirationnas

Figura 3.A Esquema que ejemplifica las macroestructuras dominantes de los estromatolitos
de Huepac.

Los estromatolitos cuya macroestructura es domal alcanzan una altura que va de 5
hasta los 15 cm de alto (Lamina I - Figura 1), mientras que los estromatolitos
estratiformes o planares son relativamente menores, alcanzando alturas entre los 3 y
los 8 cm de alto (Lamina I - Figura 2). La litologia circundante esta dominada por
pedernal, incluyendo estratos de conglomerados y algunas brechas. El pedernal
asociado a los estromatolitos se encuentra intercalado entre las calizas estromatoliticas
en forma de nddulos, que varian desde unos pocos centimetros hasta nodulos de mas
de 1 m de ancho y por lo menos en tres horizontes, mostrando un contacto abrupto vy
discontinuo (Lémina I - Figura 3). La macroestructura no tiene una forma definida sino
que se presenta en forma de nddulos que se intercalan irregularmente con los

estromatolitos.
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Limina 1

Figura 1. Estromatolito tipico en forma de domo en la localidad de Huepac, Sonora. Figura 2. Calizas
estromatoliticas de Huepac, mostrando laminaciones estratiformes y estromatolitos domales (flecha). Figura 3.
Contacto del pedernal (flechas) intercalade entre las calizas estromatoliticas de Huepac. Recuadro 34. Otro
acercamiento del contacto pedernal-carbonato de la localidad de Huepac, Sonora, México.
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Las macroestructuras domales vy estratiformes pueden alternarse en un mismo
estromatolito, empezando en forma plana y después desarrollarse como domos
relativamente pequerics, que tridimensionalmente adquieren formas ondulares al ser
observadas en conjunto (Léamina II — Figura 1), vy gque posteriormente vuelven a
desarrollarse de forma estratiforme, formando verdaderos biohermas que varfan de
subesféricos a domales cuyas dimensiones varfan entre los 60 y 100 ¢m de longitud vy
estan conformados por formas de crecimiento pseudocolumnares de 10 a 20 cm de
altura, desarrolladas a partir de incrustaciones planares y estratiformes. Algunos
estromatolitos empiezan a desarrollarse de forma estratiforme y a [os pocos
centimetros su macroestructura se intercambia a domal (Ldmina II - Figura 2),
desarrollandose discordantemente sobre estratos laminoides y sobre calizas no
laminadas dentro del bioherma. Ocasionalmente se forman oncolitos oblongos y
semicirculares de 3 a 6 cm de diametro y hasta 7 cm de alto (Lamina II - Figuras 3 y
4). Algunos estromatolitos de mayores dimensiones, presentan ldminas concéntricas
convexas que se apilan alrededor de una misma base desde el inicio. Las laminaciones
de los estromatolitos domales van de finas a regulares. En ciertos estromatolitos,
dentro de cada laminacion individual observada a mayor aumento, se distingue una
laminacidon gruesa e irreguiar, formando verdaderos domos solo localmente (Lamina II
- Figura 5). La microfdbrica de los estromatolitos muestra claramente la tipica
alternancia regular entre lamina clara y l&mina oscura en su microestructura: una
lamina clara donde se observa un depdsito continuo de sedimentos seguida de una
ldmina micritica oscura mucho mas delgada y con cierto contenido de materia
organica. Los estromatolitos muestran una textura mudstone de gris a blanco, gue se
intercala con una textura misctone color café con tonos grises. La laminacién varia en
general, de fina a gruesa regular, variando entre los 4-7 mm de espesor (Lamina III -
Figura 1). Se observaron también ciertas caracteristicas diagenéticas, cuyos
sedimentos presentan por lo menos, dos generaciones de cementantes, ademas de
zonas remplazadas por calcita espatica distribuidas uniformemente. También se
observé que la gran mayoria de muestras, tanto de carbonatos como de pedernal,

presentan grandes fracturas relienas con calcita espatica.
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Figura 1. Estromatolitos ondulatorios finamente laminados, exhibiendo formas domales. Figura 2. Tipico
estromatolito domal caracteristico de ésta localidad. Figuras 2 y 3. Oncolitos pequefos intercalados entre
estromatolitos domales plegados desarrollados a partir de un centro irregular (flechas). Figura 5. Micrografia
electronica de barrido (SEM) mostrando la cresta mayor de una laminacién alternada irregular.
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La micrita tiende a formar grumos alineados en cada lamina individual. Algunas
muestras contienen particulas micritizadas y con frecuencia una microfébrica
fenestrada con huecos de hasta 70 um que ocasionalmente estan rellenos de calcita
en bloques, resultando en una microfabrica microesparitica (Lamina III - Figura 2). En
ninguna lamina se identificaron granos esqueléticos, excepto el perfil de conchas de
ostréacodos de diversos tamafios. Frecuentemente la ldmina micritica es sobreyacida
por una capa microespariticatica, donde hay cristales aislados de dolomita, con
tamanos que van de 50 um a 100 ym, alternando con ldminas oscuras micriticas ricas

en materia orgdnica y ésta es generalmente més gruesa que la ldamina micritica.

En el pedernal se distinguen por lo menos tres tipos de microestructura, que incluye
una fabrica peletoidal, micritica y clastica. La [dmina micritica clara exhibe ciertas
variaciones en color debido a la variacién entre la cantidad de micrita respecto a la
cantidad de materia organica que se agrupa desorganizadamente, mientras que las
laminas de micrita oscura estan formadas por materia organica particulada de color
oscuro de aproximadamente 1 pm de didmetro, que se encuentra aisltada o en parches
0 en cadenas y en pequefios agregados esféricos que parecen marcar el fin de una
fase de acrecidn y el inicio de otro periodo de condiciones hidroldgicas estables o

constantes, por lo que se cree gue se han producide bioldgicamente /7 s

No obstante, la microfabrica mas comdn en el pedernal es de tipo peloide y apariencia
coagulada, formando pequefios grupos de materia orgadnica desorganizada en parches
y por sedimentos con apariencia de cuajos, mostrando cierta laminacién en contadas
muestras, Este tipo de textura corresponde a un grapestone, donde la micrita se
adhiere a peloides existentes que oscurecen los limites de cada grumo (Lamina III -
Figura 3), y sdlo en ciertas areas muy localizadas, donde hay una concentracién
relativamente alta de materia organica, se encuentra una textura conocida como
estructura grumelosa, donde los granos peloides tienden a unirse en grumos
(Lamina III - Figura 4).
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Limina I
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Figura 1. Microfdbrica estromatolitica que muestra la alternancia clara-osgura en su laminacién. Figura 2. Seccién
delgada que muestra las diferentes texturas micriticas v peletoidales en la microfdbrica estromatolitic. La lamina
oscura es rica en materia orgénica y en detalle se ve una linea formada por grumos de materia orgdnica particulada.
Figura 3. Diferentes texturas observadas en la microfabrica del pedernal. Figura 4. Parches de materia orgédnica en
el pedernal gue muestra la textura peloide limitando la matriz clara con restos de arcilla. Figura 5. Precipitacion de
calcedonia fibrosa en espacios ahbiertos, Racuadro BA. Cristales eudrales de dolomita en el pedernal. Figura 6.
Microfdbrica estromatolitica preservada como relicto en el pedernal. Figura 7. Calcedonia fibrosa de diferentes
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Otras muestras presentan peloides alternando con clastos de diversos tamanos, y en
algunas muestras es posible observar ooides de varios tamafios de diametro entre un
rango de 200 a 500 um de grosor, siendo los mas grandes hasta de 1 mm de didametro
(Ldmina III - Figura 5). La laminacion de los oncolitos estd recubierta por filmes
micriticos oscuros y ocasionalmente muestran una textura microesparitica. En éstas
muestras se pudo apreciar la presencia ocasional de dolomita eudral (Ldmina III -
Figura 5A). Las areas de mayor contenido fosilifero coinciden claramente con las areas
de mayor concentracién de materia organica, ya sea distribuida homogéneamente o
irregularmente, formando parches o grupos bien definidos de materia organica
desorganizada. Otras texturas observadas incluyen la cementacién de calcita
recristalizada y zonas donde abundan clertas espiculas recristalizadas en aquellas
areas con mayor contenido fosilifero y materia organica desorganizada. Las areas con
un alto contenido de microfésiles son laminas relativamente ricas en materia organica
pero distribuida homogéneamente en toda el drea de la seccion, de un color café muy

tenue.

En algunas laminas que presentan una textura compleja y altamente variable hay un
alto contenido de materia organica en regiones que preservan grandes restos de
plantas vasculares, y en la misma area, la tipica microfabrica estromatoiitica donde la
alineacién de los filamentos microbianos se ha preservado por silicificacion (Lamina III
— Figura 6), y justamente en los huecos o interfaces de esas zonas se encuentra
calcedonia fibrosa de varios didmetros precipitada como cementante (Lamina III -
Figura 7). El tamafio de la calcedonia es mayor en las zonas donde se ha precipitada
en cavidades, sugiriendo una precipitacion de silice continua y con suficiente influjo y
tiempo de silicificar para formar calcedonias mayores. Las observaciones indican que la
calcedonia se depositd como cementante en los espacios disponibles, gque coincide con
las zonas que presentan un gran contenido de materia orgénica y que esta precipitada

radialmente en cavidades.
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3.2 Microfosiles preservados en el Pedernal

Los microfosiles observados muestran una preservacion tridimensional, conservando
delicadas estructuras celulares y componentes organicos originales. Algunos
morfotipos se encontraron preservados en diferentes estados de su ciclo vital y en
diferentes planos geométricos. También son claras las diferentes categorias de
preservacion en este ensamble de microfésiles, aln dentro de una misma muestra y
area de localizacion. La identificacion de estos microfdsiles permite distinguir

remanentes bioldgicos de origen procariontes semejantes a cianobacterias.

Este ensamble también se caracteriza por preservar dentro de su matriz mineral una
gran diversidad de remanentes eucariontes protistas, entre ellos, restos de algas
unicelulares, fristulas de diatomeas, microfésiles acritarcas y otras formas finamente
preservadas con apariencia de restos de hongos, asi como por restos de plantas

vasculares y microfdsiles incompletos de artrépodos, particularmente de ostracodos.

3.2.1 Microfosiles semejantes a cianobacterias

Se encontraron varios niveles de organizacion celular asi como cierta variacion en |a
morfologia preservada. Los morfotipos identificados pueden hallarse como células
unicelulares, agregados pluricelulares, filamentos simples y filamentos mas
diferenciados, algunos de ellos formando parte de una red o matriz de filamentos

entrelazados como lo hacen modernos microorganismios filamentosos bentonicos.

3.2.1.1 Morfotipos cocoides unicelulares y agregados pluricelulares

Se encontraron microfosiles de células cocoides delimitadas por su pared celular de
aproximadamente 5 um de diametro (Lamina IV - Figura 1) y estdn conservadas en

proceso de divisién celular. La linea de divisidn celular es mucho més tenue que las
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que delimitan las células y puede observarse una cicratiz ligera en el centro (Lamina IV
- Figura 2), lo que sugiere que es una division celular tipica de procariontes. La gran
mayoria de morfotipos de tipo procarionte se encuentra formando agregados
pluricelulares o colonias constituidas por restos de células cocoides de 5 um de
diametro formando agrupaciones en forma de anillo con un hueco central, lo que
sugiere un habito endolitico (Lamina IV - Figura 3), ¢ bien en forma de celulas
esféricas de 8 ym de didmetro formando racimos elongados (Lamina IV — Figura 4).
Entre los agregados mas representativos se encuentran ceélulas hialinas de 10 um de
diametro agrupadas sin ninguna forma bien definida que exhiben como rasgo
caracteristico, una pared celular continua (Lamina IV - Figura 5), ¢ en menor
proporcién, formando agregados apretados en posicion horizontal (Lamina IV -
Figuras 6 y 7). Otro tipo de agregados coloniales también comin en este ensamble
esta representado por células semiesferoidales con una pared continua y oscura que
exhiben cierta geometria en el empaquetamiento de los agregados pluricelulares, de
tal modo que forman colonias numerosas y estan rodeadas por una capa muy tenue

presumiblemente de mucilago (Lamina IV - Figura 8).

Entre 10s agregados piuricelulares con mejor conservacion se incluyen colonias de mas
de 20 células esferoides preservadas como vesiculas hialinas equidimensionales de
paredes gruesas y de aproximadamente 30 pm de didmetro, que presentan un
contenido interno granular de 1 um, agrupadas en arreglos elipsoidales y

estrechamente empaquetadas (Lamina 1V - Figura 9).

Algunos otros microfdsiles coloniales se asemejan a ciertos miembros de familia de las
Crocococales, ya que estan agrupadas en seis pequefas colonias de mas de 10 células
cada una, y cuyas dimensiones individuales son de 8 um de diametro, presentando un

arreglo geométrico regular en forma de anillos (Ldmina IV - Figura 10).
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Limina IV

Figuras 1 y 2. Ejemplos de divisién celular in_sity . Figura 3. Colonia anular formada por células
subesferoidales. Figura 4. Colonia elipsoidal formada por células esferoidales. Figura 4. Agregado pluricelular
irregular de células del tipo de Myxoccocoides sp. Figuras 6 y 7. Agregados pluricelulares arreglados en forma
linear. Figura 8. Agregadoe pluricelular constituido por paquetes de cuatro c¢élulas que muestran sus planos de
division. Figura 9. Agregado de células esféricas con semejanza a Myxococcoides cantabrigensis, Figura 10.
Agregado pluricelular formado peor paguetes simétricos de células cocoides del grupe de las crococales.
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3.2.1.2 Formas Filamentosas

Ademas de las células cocoides, las células filamentosas son un componente
significativo en todas las muestras fosiliferas, Entre los mds caracteristicos se
encuentran agrupaciones de filamentos formando un entramado o red filamentosa in
situ dentro de la matriz estromatolitica (Lamina V - Figura 1). Al ser observados a
menor resolucidn se pone de manifiesto que la gran mayoria de ellos estan
preservados en posicion horizontal y se encaentran alineados formando una red
trabecular de filamentos orientados subparalelos al estrato, dando la apariencia de un
verdadero tapete microbiano (Lamina V - Figura 2). Estos, al ser observados a mayor
aumento, se observan como formas tubulares uniseriadas con un diametro de 10 um
en promedio y aparecen como formas circulares en seccion transversal, mostrando
una textura hialina y homogeénea, envueltos por una capa mucilagenosa relativamente
gruesa moderadamente bien preservada de 2 um de didmetro. En su parte anterior
estos restos filamentosos estan diferenciados morfoldgicamente, ya que presentan de
1 a 3 constricciones que terminan en un extremo redondeado de 8 um de largo y rico

en materia organica (Lamina V - Figura 3).

Otro tipo de microfdsiles con esta organizacion corresponde a filamentos solitarios
tubulares sin ramificaciones y septados, que representan el tricoma original colapsado
y cuyas intercalaciones son de 1 um. La capa de mucilago es relativamente ancha en
su parte media, variando de 2 a 3 pm de espesor. En su interior se encuentra el
tricoma medianamente preservado, el cual se adelgaza en la parte anterior terminando
en una sola constriccién que se diferencia en forma de “capucha” redondeada del
filamento (Lamina V - Figura 4), que bien puede representar los restos de un
heterocisto o caliptra, dadas las dimensiones de las células precedentes, mucho mas
elongadas aproximadamente de 8 um de largo. Otra categoria de preservacion del
mismo tipo de filamentos muestra (nicamente la capa mucilagenosa que encierra un
interior hilaron y homogéneo, con las mismas dimensiones del filamento de Ia Figura 4
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Limina V

Figura 1, Microfabrica estromatolitica trabecular constituida por filamentos preservados in situ en diversas
crientaciones, semejanza a los tapetes formados por Eomicetopsis sp. (flechas). Figura 2. Mismo campo que muestra el
borde de la microfabrica estromatolitica con la materia orgdnica particulada. Figura 3. Fantasma de filamento cuya
morfologia muestra diferenciacién anterior del mismo (flecha), Figura 4. Tricoma filamentoso cuyas constricciones
estdn marcadas por restes celulares con materia orgdnica y restos celulares vacios (flechas). Figura 5. Fantasma de
filamento que exhibe una capucha o caliptra en su borde anterior (flecha). Figura 6. Morfotipo espiral con semejanza a
Spirulina sp. Figura 6A. Detalle a (60X) que muestra la elongacidon del morfotipo espiral. Figura 7. Filamentos alineados
paralelamente que muestran el borde de la capa muc:lagenosa Escala: 50 fmenlyen2;20ymend4d yen 6; 10 ymen
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y la misma diferenciacion de la zona anterior que presenta un contenido mayor de

materia organica (Ldmina V - Figura 5).

Los microfdsiies de formas filamentosas mas pequefias son formas uniseriadas con un
didametro de 5 um, y preservadas exclusivamente por su capa externa mucilagenosa y
contenido hialino, no obstante que no se distinguen los extremos del filamento. A este
tipo de microfésiles filamentosos se les conoce como “fantasmas de filamento” y
aungue no estdn agrupados, se encuentran a distancias entre ellos de
aproximadamente de 15 um y estan orientados verticalmente y paralelos entre si
(Ldmina V - Figura 6). Otros filamentos solitarios y més pequefios corresponden a
formas espirales de 2 pum de didmetro elipsoidales en seccidn transversal vy
preservando su pared celular, con un contenido interno homogéneo y hialino. Los
enrollamientos espirales se distancian cada 1 um, pero también se pueden observar
formas mas laxas con enrollamientos cada 5 um o distribuidos irregularmente (Lamina
V - Figura 7).

También se encontraron filamentos preservados con pirita, de una diametro que varia
entre las 5 y 10 um, organizados como segmentos uniseriados de cristales eudrales y
localizados muy puntuaimente. Se cree que estas formas minerales son reemplazos de
filamentos de miembros de las Oscilatoriales, ya que las unidades celulares
reemplazadas con pirita son comparables a las dimensiones de filamentos de este
grupo, ademas de su organizacién sin ramificar y con sus extremos ligeramente

redondeados. Algunos de ellos alcanzan longitudes mayores a las 50 um.

3.2.2 Microfésiles de Eucariontes

Aungue los morfotipos dominantes en este pedernal son microfésiles de cianobacterias
y de diatomeas, ocasionalmente es posible también identificar algunos otros
microorganismos preservados dentro de la matriz organica. Estos son morfotipos
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esferoidales muy conspicuos en muchas muestras y que son de mayores dimensiones.
A juzgar por su tamafio, bien puede tratarse de remanentes de células eucariontes; sin
embargo, la carencia de caracteres taxondmicos definitivos impide identificarlas con
algln grupo bicldgico en particular, por lo que se describen en esta seccién tomando
en cuanta Unicamente su nivel de organizacién y morfologia preservada, y que

genéricamente se les conoce como acritarcas.

3.2.3 Acritarcas

Reciben este nombre aquéllos microfosiles unicelulares de tamafio eucarionte, dentro
del intervalo comprendido entre 20 y 200 um, que por falta de caracteres morfoldgicos
determinantes, es imposible asignarles una posicidén taxondmica especifica, pero se
consideran restos eucariontes que representan esporas o cistos de protistas en general
y caracterizan gran parte de las sucesiones desde el Neoproterozoico (Lipps, 1993). Se
distinguen aquéllos acritarcas simples llamados esferomorficos, que son
generalmente esféricos pero otras formas no regulares también son comunes. Algunos
exhiben una textura granulosa en sus paredes, otros presentan ornamentaciones
complejas en sus paredes y procesos celulares conocidos como enteromorficos
(Knoll, 1992).

Entre estos se incluyen morfotipos més conspicuos, donde se destacan formas
vesiculares y esferoidales hialinas y solitarias de 20 a 30 um de diametro, que
presentan una pared celular constituida por la bicapa lipidica, mientras que otras
vesiculas muestran una cubierta externa unida a su pared celular. En general, no

presentan ninguna ornamentacion celular.

Se encontraron grandes vesiculas esferoides de 60 um de didametro rodeadas por una
delgada pared oscura de 10 pum de ancho, cuyo interior es homogeneo (Lamina VI-

Figura 1), mientras que otras vesiculas de dimensiones mayores {90 um) tienen una
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forma globosa (Lémina VI — Figura 2). Algunas veces es posible distinguir cierto

contenido interno central granular de 1 a 2 um de didmetro (Ldmina VI - Figura 3).

Otros microfosiles de dimensiones mayores son formas vesiculares solitarias de 50 pm
de didametro con una pared hialina bien marcada, diferenciandose por tener un
extremo angosto y redondeado que termina en forma de punta semejando el nudo de
un globo, mientras que el otro extremo es casi rectangular y muy ancho, exhibiendo
una peguefia prolongacion central que peodria representar parte de proyecciones
extracelulares que indican el desprendimiento de otra célula por la parte mas angosta
o bien, alguna estructura de movimiento del citoesqueleto como en la exocitosis, dada
la regularidad de esta microestructura en un tejido tan suave. Estos microfdsiles
aparecen con poca frecuencia en zonas donde los restos de plantas vasculares son
abundantes. Algunos otros microfdsiles vesiculares con tendencia a globosos y de mas
de 100 um de didmetro estan delimitados por una pared continua y oscura. Su
contenido interno es granular y en el extremo que parece anterior presentan una
estructura circular de 28 um de didmetro y que més que un simbionte parece ser parte
del microfosil globular. En el otro extremo tienen una abertura no muy pronunciada

{Lamina VI - Figura 5).

Ciertos microfdsiles con apariencia de esporas estan distribuidos aleatoriamente a
través de las laminas fosiliferas. Estas esporas tienen un diametro que varia entre las
50 y 60 um de diametro y presentan una gruesa pared sdlida. La espora de la Figura 6
de la Lamina VI tiene un interior hialino y una pared continua de color café claro
ornamentada con estrias que la atraviesan (Ldmina VI - Figura 6). Otras esporas son
mucho mas grandes, de 100 pm de didmetro, y muestran su doble capa de
membrana: una pared oscura y gruesa de 15 um de ancho que se ensancha hacia el
interior y rodeada por una segunda pared hialina y mas delgada. Estas no son
singénicas con el sedimento, sino que la textura mineral sugiere que se trata de

organismos planctonicos depositados después del sedimento y antes de la litificacion
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Camina 11

F1gura 1. Célula esférica que conserva una pared celular hialina y continua. Figura 2. Acritarca solida
delimitada por su pared celular. Figura 3. Célula esférica con un grinulo redondo. Figura 4. Acritarca
puntiaforme con un extremo hialino terminado en punta y un extremo ancho digitiforme, Figura 5.
Agritarca delimitada por una funda rectangular y con un cbjato esférico en unc de sus extremos. Figura 6.
Acritarca que exhibe una doble envoltura celular hialina. Figura 7. Espora que exhibe tres capas, una
oscura interna y dos capas claras externas. Figura 8, 9 10. Diferentes tipos de acritarcas asimétricos que
exhibiendo fistintas morfologias y constitucién de sus envolturas celulares. Escala: 20 yum en 1, 2 v 3; 25 um
endyenb. 100 umen6yen7;50 ymen 8,9 y 10.
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de la roca, ya que no presentan continuidad petrografica con la matriz circundante

observada en el microscopio (Lamina VI - Figura 7).

La presencia de granos de polen de diversas morfologias asimétricas principalmente,
ya sea en forma de cesta y con una abertura central (Lamina VI — Figura 8), en forma
de papa (Lamina VI — Figura 9),y en forma de pera (Ldmina VI — Figura 10) es muy
caracteristica de las muestras mas fosiliferas que preservan un gran contenido de

materia orgdnica desorganizada derivado de plantas vasculares principalmente,

Otros probables granos de polen con un alto contenido de materia organica madura se
muestran en la Ldmina VII. Hay granos de polen ricos en materia organica de colores
muy oscuros (Lamina VII - Figura 1) y otros que se diferencian por tener sus paredes

muy gruesas y un contenido amorfo central muy oscuro (Lamina VII- Figura 2).

También asociados a plantas vasculares se encontraron células fungales identificadas
en base a su estructura externa y diferenciandolas de cianobacterias por el tamafio
promedio y principalmente por el engrosamiento de sus paredes celulares. Los restos
de hongos se encontraron dentro de ias células poligonaies de los restos de plantas

vasculares como simbiontes (Lamina VII - Figura 3).

Se identificaron algunos microfdsiles como miembros de algas mayores a 500 um de
largo con una morfologia caracteristica que exhibe cierta diferenciacion en la parte
distal, que es delgada y corta en forma de talo, mientras que la parte proximal se
extiende en forma de pseudopérénquima en forma de flor. Son morfotipos que
exhiben paredes engrosadas y probablemente queratinizadas, y se han identificado
con morfotipos similares a miembros de ciertas algas de agua dulce (Lamina VII -
Figura 4) como las del género Chaeformorpha. Un nivel de organizacion superior se
puede apreciar en lo que parecieran ser restos de algas calcareas conformadas por

células de mas de 200 um de diametro completamente compactas v silicificadas,
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Limina VI

Figuras 1 y 2. Acritarcas semejantes a granos de polen con un gran contenido de materia organica. Figura 3.
Células de hongos endosimbiontes (flechas) preservadas en los huecos de células de tejido vascular. Figura 4. Alga
con paredes queratinizadas y pseudoparénguima con gran similitud morfolégica a Chaetomorpha sp. Figura 5.
Agrupacién de células calcificadas de restos de un alga calcdrea. Figura. 6. Alga unicelular semejante a
representantes de algas verdes, Figura 7. Colonia de algas eucariontes con semejantes a grupos de algas verdes.

Escala: 20um en 1,2y 3; 25 tmen4; 100 um en5y 6; 200 umen 7.
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donde no se aprecian las paredes celulares, pero su forma de organizacion sugiere

cierto parecido con algas del tipo de las Dyasicadales (Lamina VII - Figura 5).

Entre otros microfdsiles eucariontes se encuentran remanentes unicelulares similares a
algas de un didametro que varia entre las 200 y 250 um. Estos microfdsiles aparecen
solitarios (Ldmina VII - Figuras 6) o bien formando agregados de 4 a 5 células que
presentan en su interior un gran contenido de materia organica irregular y
desorganizada, con texturas granulosas que parten de las paredes celulares y se

diseminan hacia el interior (Lamina VII - Figura 7).
3.2.4 Diatomeas

Se identificaron varios morfotipos correspondientes a frustulas de diatomeas, la gran
mayoria de ellas penadas. En general, la diversidad de diatomeas es relativamente
baja pero su abundancia en el campo de observacién de una sola muestra es
significativa. En la mayoria de los casos, las frustulas se encuentran fosilizadas por
silicificacién, donde la estructura bioldgica original se ha preservado, mientras que en
el caso de fosilizacion de fristulas aisladas, éstas se encuentran recristalizadas en
silice. La ornamentacion de las fristulas y otros detalles anatdmicos como areola, velo
o criba no se encontrarcon. Dado que la taxonomia moderna de diatomeas considera
las ornamentaciones supei-ﬁciales de las frastulas, no es posible determinar de modo
preciso su identidad. Sin embargo, la forma exterior o silueta de las fristulas vy la
forma de preservacion permiten suponer gque se trata de diatomeas penadas arafidas.

En la mayoria de las lé@minas fosiliferas, las diatomeas mas representativas
corresponden a morfotipos preservados como fristulas penadas recristalizadas de
forma cruciformes y achatadas en los polos, cuyas dimensiones longitudinales son de
15 a 50 um mientras que su ancho varia entre las 18 y las 40 pm. Sus septos son
ondulados y estan preservados tridimensionalmente (Ladmina VIII - Figura 1). Estas

mismas fristulas, al unirse paralelamente son capaces de formar largos filamentos
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Limina VI

1

Figura 1. Frustula solitaria cruciforme y achatada silicificada por recristalizacién. Figura 2. Colonias
filamentosas formadas por fristulas cruciformes achatadas apiladas paralelamente. Figura 3. Filamento
largo uniseriado constituido por frdstulas cruciformes en plano perivalvar. Figura 4. Friistulas solitarias
cruciformes elongadas. Figura 5. Filamentos largos uniseriados formados por el apilamiento paralelo de
frastulas cruciformes alargadas en plano perivalvar. Figura 6. Vista valvar de parte de un filamento
grande formado por frastulas cruciformes. Figura 7. Filamento grande y uniseriado en plano valvar
formado por frustulas cruciformes alineadas paralelamente. Escala:10 fmen 1,5y 6; 25 imen 2, 3,4y 7.
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constituidos con mas de 50 fristulas que se pueden observar en plano perivalvar y al
ser observadas a mayor aumento, permiten distinguir un contenido intracelular central
(Lamina VIII - Figuras 2 y 3).

Otras fristulas cruciformes mucho mas elongadas, cuyas dimensiones varian entre 30
- 60 pm de ancho y entre 20 - 30 um de largo, pueden ocurrir aistadas como frdstulas
recristalizadas (Lémina VIII - Figura 4) y mas cominmente, preservadas por
silicificacion y también formando parte de filamentos uniseriados muy grandes, donde
se encuentran también apiladas paralelamente en plano valvar y apical (Lamina VIII -
Figuras 5 - 7). Las ondulaciones de éstas valvas estdn muy pronunciadas.
Caracterfsticamente se encuentran siempre en forma de largos filamentos en areas
asociadas con algas, y en las cercanias de la microfabrica estromatolitica del pedernal
(Lamina IX — Figura 1), mostrando una excelente preservacion en aquellas areas con

una distribucion homogénea de materia organica de color muy tenue.

Otro tipo de filamentos mucho mas pequefios, estan formados por fristulas penadas
simétricas de formas similares a las de la familia Fragilariales, Estas fristulas miden 5
um de didmetro y se alinean paralelamente entre si, y sus longitudes alcanzan

alrededor de 25 um (Lamina IX- Figura 2).

Asociados a pequefios filamentos se encuentran otras fristulas penadas, solitarias y
pequefias que son evidentes sdlo a resoluciones mayores a 40X, y sus dimensiones
varian entre 10 - 20 um de largo. Presentan ambos polos ligeramente elongados y
redondeados, con un espesor mayor a las 10 um, y en cuyo interior es frecuente la
presencia de material intracelular colapsado en forma de un granulo central rojizo,
sugiriendo un microambiente de oxidacién previo a la silicificacién (Lamina IX - Figuras
3 y 4). Entre los filamentos uniseriados mas largos de este ensamble se observa un
par de granulos centrales en plano perivalvar que sugieren estructuras intracelulares
colapsadas hacia los septos de las valvas (La'miha IX — Figura 5).
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Figura 1. Filamentos largos uniseriados formados por frastulas cruciformes. Figura 2. Vista valvar de
filamento unjseriado formado por fristulas del tipo Fragilaria spp. Figuras 3 y 4. Vista valvar de lag
fristulas pequenas de polos elongados semejantes a Fragilaria spp. Figura 5. Acercamiento a (100X) en
palno valvar del filamento constituido por fristulas cruciformes elongadas, mostrando su contenido
intracelular. Figura 6. Acercameinto de la unidén de los extremos de epivalvas mostrando la corona de
espinas de Skeletonema sp. (flechas). Figura 7. Vista general de la preservacién de friistulas de diatomeas

penadas preservadas en diferentes planos geométricos. Escala: 100 ymen 1; 10 ymen 2, 4 yen 6; 5 um en 3;
S0pymenby7.
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Otros morfotipos abundantes corresponden a ciertas fristulas céntricas en pares y
vistas en plano transversal que estan unidos por sus extremos y presentan una corona
de espinas que las conectan entre si desde la periferia, donde se forma la cingula
(Ldmina IX - Figura 6). Este tipo de estructuras se encontraron en zonas donde
abundan los fitamentos grandes, todos estos morfotipos preservados en varios planos
geomeétricos (Lamina IX — Figura 7). Se observaron fristulas esféricas que muestran
un mayor engrosamiento en sus paredes. Los morfotipos mejor preservados
corresponden a frustulas bipartitas donde es posible apreciar la hipovalva (de menor
tamafio), la epivalva (que abraza a la hipovalva) y la cingula caracteristica (Lamina X
- Figuras 1 y 2). Ocurren en pares y exhiben Ia relacidn entre ambas valvas. Estas
fristulas se encuentran abundantemente en zonas donde la distribucion de materia
organica es uniforme y clara, exhibiendo una excelente preservacion tridimensional

que permite segulir la frustula en los 3 ejes ajustando el tornillo micrométrico.

Otros morfotipos céntricos de mayores dimensiones que varian entre las 15 y las 20
um {Lamina X — Figuras 3 y 4) se encuentran como fristulas ornamentadas (sélo
visibles a 100X) y son similares a esporas ¢ estatoesporas semejantes a las que
forma el género Mejosira spp. (Ldmina X — Figura 5). En morfotipos similares y de
mayores dimensiones de simetria céntrica fue posible encontrar el contenido

intracelular preservado por silicificacion n situ de la materia orgénica original, donde

se distinguen estructuras intracelulares en forma de organulos que sugieren cierta
similitud con cloroplastos parietales. Existe cierta degradacion que va concentrando
materia organica en los polos de cada frustula (Ldmina X- Figura 6). El mismo
morfotipo también se encontrd recristalizado, mostrando la unién entre ambas

frdstulas como se observa en miembros recientes de Me/sire (Lamina X — Figura 7).
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Limina X

Epivalva

Figura 1, Plano apical mostrando un género céntrico con similitud a Melosira sp. y que muestra la fristula bipartita.

Figura 2. Frustulas en pares exhibiendo la caracteristica cingula formada por ambas valvag, Figura 3. Mismos

morfotipos en tripletes. Figuras 4-5. Frastulas similares a Melosira preservadas en asociacién con Tabellaria spp. Figura

6. Fristula bipartita mostrando la epivalva y la hipovalva de géneros céntricos. Figuras 7 y 8. Cortes transverszal (7) v

pleural de los géneros céntricos ilustrados en las Figuras 1- 3 y similares a represent Aeios ala: 10
Mkt o 17T 3
VSIS GO
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3.3 Travertinos de Viterbo

Los depdsitos de travertinos de esta zona volcanica estan asociados con un flujo
constante de agua hidrotermal, resultando como sedimentos muy porosos y poco
consolidados. La estructura tridimensional de estos travertinos consiste de la matriz
mineral que abarca la .parte mas conspicua, y de tenues y delicados tapetes
microbianos medianamente desarrollados que crecen en los margenes de la interfase
agua-sedimento, siempre estan en contacto directo con agua rica en iones caicio y
azufre (Pentecost, 1995). La macroestructura de los tapetes microbianos recientes del
sistema de travertinos de Viterbo es de tipo estratiforme diagonal (Lamina XI - Figura
1), conformado por sedimentos de tamafio irregular y material detritico a escala de
centimetros. A medida que el travertino se desarrolla, se va perdiendo la
macroestructura definida y se hace mas porosa hasta tener una morfologia amorfa. A
nivel microscopico los tapetes microbianos no estan restringidos a un area regular
sobre el sustrato, sino que colonizan dreas extendidas sin sufrir desecacién o

disrupcion por la energfa turbulenta,

3.3.1 Tapetes microbianos

Los tapetes microbianos abarcan una extension de varios centimetros de ancho vy
hasta entre 10 y 15 c¢m de largo, y se distribuyen a lo largo de un gradiente de
temperatura que se ubica entre los 64°C y los 30°C aproximadamente. Los tapetes
microbianos que se ubican a temperaturas mayores muestran mas volumen y relieve,
hasta de unos 3-5 mm sobre la superficie del sustrato, mientras que los tapetes
ubicados en temperaturas mas bajas no son tan extensivos y se aprecian sin ningln

relieve a simple vista,
La microestructura de la seccidn transversal del tapete muestra la forma ondulada en

la que se va extendiendo el tapete microbiano, donde el margen exterior delimitado

por una zona mas oscura de 0.5 mm aproximadamente, es continuado por una zona
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Ciming XI

Figura 1. Muestra de mano de un travertino tipico de Viterbo, Italia. Figura 2. Corte transversal del tapete
microbiano que exhibe diferenciacién de microzonas de precipitacién de minerales de carbonatos desde el
exterior hacia el interior. Figura 3. Acercamientc a mayor aumento de la zona de precipitacién del minerales
en el tapete microbiano. Figura 4. Corte longitudinal del tapete microbiano donde se muestra el margen
exterior del mismo formado por diatomeas alineadas horizontalmente (Zona A), una zona central donde la
precipitacién de carbonatos es mayor (Zona B), y una zona oscura rica en materia ogg#

pm en 2; 10 pim en 3; 20 ym en 4, T
1RSI GO
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de precipitacion activa de cristales de carbonato como la aragonita y la calcita, que
cristalizan sobre las monocapas del tapete dando apariencia de microlaminas. Del
exterior al centro del tapete, el contenido de materia organica se va incrementando en
lo que ya constituye el biofilme, y los precipitados de carbonato disminuyen
marcadamente. El margen del tapete presenta hacia el exterior cristales de calcita
precipitada entre los espacios de las cianobacterias filamentosas, mientras que en fa
cara interna del margen, las diatomeas penadas se alinean horizontalmente y estan
delimitadas por una microcapa fina de materia organica granular (Lamina XI- Figura
2).

Un acercamiento a la seccion longitudinal del centro del tapete permite distinguir tres
microzonas: el margen exterior formado por una capa clara de materia organica, que
en realidad es el biofilme calcificado (Lamina XI - Figura 3) y que representa el borde
de crecimiento del tapete, donde las diatomeas se alinean horizontalmente, seguida de
una capa caracterizada por [a precipitacién activa de cristales de calcita, que precipita
dentro de la matriz de materia organica. Una tercera capa clara donde se alinean las
diatomeas nuevamente es seguida de una capa o ldamina mas oscura rica en materia
organica y gue contiene pequefios cristales de calcita en menor proporcion y materia

orgénica granuiar en mayor proporcion {(Lamina XI — Figura 4).

En zonas de temperaturas entre los 50°- 40°C y un pH mayor, existen tres microzonas
bien diferenciadas: una zona muy tenue del margen exterior donde se alinean
cianobacterias filamentosas mucilaginosas, seguida de una zona altamente calcificada
distinguida por fluorescencia donde hay una precipitacion activa de aragonita en forma
de roseta situada en el centro del tapete, y una zona formada por capas pequefias de
materia organica donde se alinean las diatomeas horizontaimente (Ladmina XII — Figura
1). Para las muestras ubicadas en temperaturas menores a los 40°C, la zona de

precipitacidén de aragonita es mucho menor.
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Figura 1. Tapete microbiano diferenciado en microzonas de precipitacién de carbonatos. Figura 2. Filamentos de
cianobacerias localizados en el margen exterior del tapete, Figura 3. Aragonita acicular precipitada en los espacios o
intersticios del margen exterior del tapete microbiano. Figura 4. Filamento de cianobacteria que muestra la tenue
capa mucilaginosa. Figura 5. Zona de filamentos orientados verticalmente donde hay precipitacién de aragonita y
diatomeas entre los filamentos, Figura 6. Precipitacién de aragonita fibrosa perpendicular a filamentos de

cianobacterias.Escala: 100 imen 1; 10 umen 3 yen 6: 25 ymen2yenb; 5 ymend,




Al analizar la microestructura de las muestras tefiidas con calceina se distinguen
cianobacterias filamentosas del tipo Oscilatoriales (Lamina XII — Figura 2), que se
agrupan paralelamente entre los espacios abiertos donde se precipita aragonita en
forma de roseta en cristales relativamente grandes (de 100 a 150 ym de diametro), y
en menor frecuencia, cristales de aragonita mucho mas pequefos sobre la superficie
de los filamentos (Lamina XII- Figura 3). La capa mucilaginosa, de aproximadamente 4
im de ancho, es relativamente delgada y translicida, por lo que se infiere poca
produccion de pigmentos (Lamina XII — Figura 4). Estas cianobacterias filamentosas
varian Unicamente en la longitud de sus filamentos, que tienden a una posicidn
horizontal en lo que es el margen exterior del tapete (Lamina XII - Figura 5).
Ocasionalmente se encuentran precipitados de cristales grandes de aragonita en zonas

donde la abundancia de filamentos es mucho menor (Lamina XII - Figura 6).

En ciertas zonas se encontrd precipitacion de aragonita acicular como mineral primario
simultanea a cristales de calcita. La aragonita acicular cuyas agujas tienen alrededor
de 20 un de longitud, crecen perpendicular a la superficie del tapete y se orientan
hacia el exterior (Lamina XIII - Figura 1). La calcita se distingue por su forma
rombohédrica (Lamina XIII — Figura 2) y es mas abundante en aquellas muestras que
estan situadas en las zonas de menor temperatura, mientras que la aragonita se
precipita ya sea en forma de roseta también conocida como aragonita fibrosa, que en
seccion transversal se pueden apreciar sus ejes de simetria (Lamina XIII - Figuras 3 y
4). No obstante [a abundancia de carbonatos, su precipitacion ocurre solo
ocasionalmente sobre la superficie del mucilago pero nunca se observd dentro de la
capa mucilaginosa o en el interior del filamento, a pesar de que se presentan ciertos
cristales que pudieran servir como nicleos de acrecién en ninguna muestra (Lamina
XIII- Figura 5). Ocasionalmente se observé precipitacion de calcita sobre la superficie

del mucilago (Ldmina XIV - Figura 1),

Algunas muestras tefiidas con calceina se pudieron reconstruir tridimensionalmente

por microscopia confocal evidenciando la distribucion de los cristales de carbonato

76



Limina XHI

Figura 1. Precipitaciéon de cristales aciculares de aragonita perpendicular a cristales mas grandes de calcita.
Figura 2. Cristales aislados de calcita en la zona del margen exterior. Figuras 3 y 4. Cortes transversales de
los paguetes de aragonita fibrusa de diversos tamaiios. Figura 5. Filamentos cianobacterianos del tipo de
Oscillatoria sp. localizadoes en el margen exterior y cuyas capas mucilaginosas no contienen microcristales
precipitados. Escalas:5umen 1; 100 ymen 2; 20 imen 3y 4; 50 tm en 5.
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dentro de las capas centrales del biofilme. Se observaron pequefios filamentos de 3
pm de diametro, probablemente bacterianos, en cuyos alrededores se precipita
simultdneamente aragonita y calcita en cristales pequefios (Lamina XIV — Figura 2). La
microestructura del travertino esta conformada por grupos de diverso tamafos de
precipitados de aragonita fibrosa relativamente pequefia, y en menor proporcion por

cristales de calcita (Ldmina XIV - Figuras 3 y 4).

La infraestructura del travertino estd literalmente tapizada en su interior por material
organico constituido por material polimérico de fibras de carbohidratos o colageno,
secretadas por la comunidad microbiana. También hay grandes cavidades ya que su
estructura es muy porosa (Lamina XV - Figura 1). Dentro de la matriz mineral existe
sin embargo, cierto contenido de materia orgdnica representada por fibras de
polisacaridos, donde es posible observar una red trabecular constituida por paquetes
de calcita y aragonita (Lamina XV — Figura 2). Estas fibras estan interconectados
también por cianobacterias que forman filamentos muy largas del tipo de Spirwing sp.
Aparentemente una de las funciones de estas fibras es el atrapamiento de particuias
sedimentarias de diversos tamanos y su adhesion a la macroestructura del travertino,

por se material muy pegajoso.

Las fibras del biofilme se van extendiendo perpendicularmente a los paquetes, que a
baja resolucién permite distinguir la naturaleza polimérica dentro de la matriz mineral,
donde una gran cantidad de material polimérico provee una gran cohesidén a la
infraestructura del travertino y literalmente tapiza los paquetes de aragonita fibrosa

(Lamina XV — Figuras 3 y 4).

A mayor resolucion se puede observar que hay grupos esféricos relativamente grandes
y estrechamente aglutinados donde se concentran fibras mas gruesas, mientras que
en los grupos menores de forma de racimos de aragonita, se aglutinan fibras de

polisacaridos mucho mas delgadas; entre los intersticios de la matriz mineral existen
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Figura 1. Cristales precipitados alrededor de! filamento de Oscillatoria spp. Figura 2. Critstales de
diversos tamafos que precipitan en los alrededores de microfilamentos y cocoides bacterianos. Figura 3.
Acercamiento de aragonita acicular precipitada. Figura 4. Cristales de didmetro diverso de aragonita y
calcita, Escala: 25 ymen3yven4d; 25 umen lyen 2.
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Limtina XV
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Figura 1. Paguete de aragonita fibrosa formando redes distribuidas regularmente dentro de la matriz mineral.
Figura 2. Micrografia electrénica del biofilme dentro de la matriz mineral, en cuya superficle sa asientan
filamentos de eubacteria. Figura 3. Macroestructura del travertine conformada por la aglutinacién de paguetes
de aragonita. Figura 4. Superficie exterior del travertino constituida por aragonita fibrosa. Figura 5. Red
trabecular formada por fibras de polisacaridos y ocasionalmente, por organismeos como Spirulina sp. (flechas).
Figura 6. Biofilme constituido por filamentos de Spirulina sp. que intersectan un nticleo mineral! con morfotipos
semejantes a miembros de eubacteria. Escala: 100 pmen 1y 2; 200 imen3y 4;10 tmen 5y 6.
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zonas donde se observa que las fibras forman verdaderas redes, por donde atraviesan
miembros del género Spiwing sp. (Ldmina XV — Figura 5), mientras que sobre las
fibras mas gruesas se observan microfilamentos constituidos por bacterias esferoides

aglutinadas en el centro (Lamina XV - Figura 6).

3.3.2 Comunidad microbiana

Los tapetes micrabianos estdn compuestos mayoritariamente por una gran cantidad de
material organico que forma una verdadera matriz organica (también conocida como
biofilme, descrito en el Capitulo I), constituido en su mayor parte por material
mucilaginoso secretado por cianobacterias. Este biofilme muestra una textura regular y
de un solo color en cada sitio de muestreo. A |o largo del gradiente de temperatura
varfan las coloraciones del tapete en tonos de rosa, anaranjado, verde y café, lo que

sugiere que cada tapete muestreado es monoespecifico.

Los microorganismos mas dominantes son procariontes representados por
clanobacterias filamentosas que atraviesan la red trabecular (Lamina XVI — Figura 1) o
bien, situadas alrededor de las cuales precipita aragonita fibrosa en cristales muy
pequefios (Lamina XVI - Figura 2), por eubacterias en colonias aisladas situadas
principalmente en el interior de! tapete (Lamina XVI - Figura 3), y por diatomeas
penadas. Un analisis cuidadoso de estas micrografias revela que este material organico
sirve como material adhesivo que va uniendo los paquetes de precipitados, siendo mas
gruesos mientras mas separados estén entre si, y donde también se observo la
presencia de cianobacterias del tipo de Oscifatoria o Spiruding , que sirven de “puente”
ente los diferentes paquetes de aragonita (Lamina XVI - Figura 4). Esta funcién de
aglutinacion entre los precipitados permite gue las estructuras de travertino se vayan
acrecentando relativamente rapido. Ademads, permiten la adhesién de particulas

sedimentarias relativamente grandes, que quedan atrapadas entre las redes organicas.
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Figura 1. Fibras de polisacaridos dentro del biofilme, donde ocurre atrapamiento de sedimentos. Figura 2.
Precipitacion de aragonita fibrosa (flecha) en los alrededores de un filamento de Oscfllatoria sp. Figura 3. Matriz
organica formada por material polimérico extracelular donde se asientan hacterias filamentosas (flechas). Figura 4.
Precipitacién de aragonita fibrosa en paguetes circulares dentro de la red trabécular, formada dentro de la matriz
mineral del travertino. Figura 5. Fristulas de diatomeas apiladas en forma de masas dentro de la matriz mineral.
Figura 6. Filamento formado por la alineacién paralela de diatomeas penadas dentro de 1o que es la matriz mineral
del travertino. Escala: 100 ymen 1; 10 ym en 2; 50 pmen 3, 5 v 6; 25 ym en 4,




Dentro de la matriz mineral y en aquéilas areas donde la precipitacion de calcita es
relativamente mayor, se observaron grandes paquetes de diatomeas aglutinadas y en
mucha menor proporcion bacterias cocoides donde precipita més calcita que aragonita
(Lamina XVI - Figura 5). Ocasionalmente las diatomeas se alinean paralelamente en
vista perivalvar formando grandes filamentos de aproximadamente 100 de longitud en
cuyos alrededores también se encuentran nicleos de acrecidn de calcita (Lamina XVI -
Figura 6). Los filamentos no asociados a diatomeas se encuentran en zonas con
abundantes cristales de aragonita fibrosa (Lamina XVII - Figuras 1 y 2), y estan
concentradas dentro de la infraestructura del travertino en zonas totalmente
calcificadas es decir, sobre la matriz mineral (Ldmina XVII - Figuras 3 y 4). Ciertos
organismos cuya morfologia y dimensiones son similares a bacterias, se encuentran
asociadas a diatomeas y se localizan en las partes centrales del biofilme. Se
observaron bacterias de 5 um de didametro con formas cocoides y solitarias formando
pequefios filamentos (Lémina XVII - Figura 5) donde se asocian a paquetes de calcita
(Lamina XVII — Figura 6). También se encontraron microorganismos que recuerdan
habitos de hifas de hongos por la presencia de hifas extendidas de alrededor de 5 pm
de didmetro que se desarrollan a partir de los minerales precipitados (Lamina XVII —
Figura 7), mientras gue otros microorganismos filamentosos se encuentran
entrelazados entre las fibras poliméricas (Ldmina XVII — Figura 8) o bien, agrupados
radialmente en zonas de alta precipitacion de cristales pequefios de aragonita fibrosa

sobre la superficie de la red trabecular (Lamina XVIII - Figura 1).

Al analizar con microscopia de barrido estas zonas otras colonias de cocoides se
observd la estructura celular de células de didmetro donde se localizan granos de
almidén dispuestos parietalmente (Ldmina XVIII -Figura 2 y 3) mientras que otras se
observan en proceso de division celular y sus membranas tilacoidales son evidentes
(Lamina XVIII - Figura 4). Otras bacterias tienen una ultraestructura celular
comparable a miembros modernos sulfurosos del género Desuifovibrio (Lamina XVIII —

Figura 5).
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Figuras 1-2. ilamentos da cxanobactenas mterstic1a1e5 entre los paguetes de aragomta fibrosa chstnhuxdos en la

matriz mineral. Figura 3. Micrografia electronica que muestra a Spriruling sp. sobre la matriz mineral. Figura 4.
Filamentos de bacterias localizados en las zonas de precipitacién de calcita. Figura 5. Células bacterianas cocoides y
filamentosas dentro del material fibroso de la matriz mineral. Figura 6. Bacterias filamenosas en la matriz mineral
del travertino (flecha). Figura 7. Hifas de hongos distribuidas irregulamente dentro de la matriz intercristalina
{flechas). Figura 8. Grupos de filameuntos no identificados dentro de la red trabecular orgdnica del biofilme. Escala:
50 ymen 1y 2; 250 ymen 3;, ggumgné,mﬂmen-ﬁ 6y 7;20ymen 8.
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Figura 1. Bacterias benténicas apiladas concéntricamente y paguetes de aragonita alrededor dentro del
travertino. Figura 2, 3 y 4. Micrografias electronicas de transmision (TEM) del tapete microbianc donde se
muestran cortes transversales de diferentes células procariontes y eucariontes que tienen un gran contenido de
membranas de tilacoides (flechas), Figura 5. Micrografia electronica de transmision (TEM) del corte transversal
de células bacterianas sulfurosas del tipo de Desulfovibrio sp. Escalas: 50 ymen 1; b ymen 2, 3,4 y 5.
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3.4 Biomarcadores

Los resultados del analisis de la materia organica extraida a partir del pedernal y de los
carbonatos (estromatolitos y travertinos} fueron analizados paralelamente con el
estandar interno de Colestano, cuyo peso molecular es de 40 (u.m.a), y cuyo tiempo
de retencién y concentracidén se usaron como referencia. Las muestras fésiles fueron
preparadas por el procedimiento normal, si bien los tiempos de digestién fueron mas

prolongados que para muestras recientes.

Los cromatogramas de las fracciones de hidrocarburos se muestran en las siguientes
Figuras. Cada pico en el cromatograma corresponde a un compuesto individual,
mientras que las areas de los picos son directamente proporcionales a la concentracion

del componente respectivo.

3.4.1 Estromatolitos y Travertinos.

Los cromatogamas de las siguientes Figuras muestran el contenido de biomarcadores
de la fraccion de hidrocarburos de los travertinos (Figura 3.1) y del contenido de
hidrocarburos en los estromatolitos (Figura 3.2).

En cada caso los principales componentes son n-alcanos con cadenas que varian entre
16 y 30 atomos de carbono, representando biomarcadores con carbonos pares y
nones. Otros hidrocarburos individuales son los isoprenocides pristano y fitano. El
compuesto individual de Cyg esta presente en ambas muestras y es caracteristico de
cianobacterias cocoides, que en general contienen biomarcadores en el intervalo de
Cis a Cop, ya sea saturados o con dobles enlaces (Brassell et al.,, 1981; Boon & De
Leeuw, 1987; Chalansonnet et al.,, 1988; Robinson & Eglinton, 1990). En mucha
menor proporciéon se encuentran representados algunos n-heptadecanos y

monometilalcanos con ramificaciones intermedias.
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Figura 3.1 Cromatograma de la fraccidon de hidrocarburos contenida en los carbonatos
fosiles {estromatolitos). Picos de Cy7 a C,; = Compuestos de hidrocarburos de n-alcanos de
n-niimero de carbonos. A = Pristano; B = Fitano; C = Mezcla compleja de compuestos

organicos irresolubles; EI = Estandar interno (Colestano).
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Figura 3.2 Cromatograma tipico de la fraccion de hidrocarburos de los carbonatos recientes
(travertinos). Picos de C;; a C;; = Compuestos de hidrocarburos de n-alcanos de n~nimero
de carbonos. A = Pristano; B = Fitano; C = Mezcla compleja de compuestos organicos
irresolubles; EI = Estandar interno (Colestano).
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En el travertino los hidrocarburos mas abundantes corresponden a compuestos de Cis,
con una dominancia muy marcada de Cyy a Cyg en concentracion similar. También se
detectaron algunos isoprenoides altamente ramificados que varian entre Ci7 y Cy7 en
orden decreciente de abundancia, pero hay una separacion muy pobre de los picos del
cromatograma. La dominancia de estos biomarcadores es indicativa de diatomeas,
caracterizadas principalmente en carbonatos recientes (Thiel et al., 1996). La variacion
en la abundancia relativa de estos compuestos es indicativa el papel de diferentes
fuentes de materia organica que contribuyen a estas facies. Dentro de ésta fraccion
tambien se identificd una mezcla compleja de compuestos ciclicos a partir de Csp y que
corresponden a hopanoides, caracteristicos de bacterias (Ourisson et al., 1987;
Summons, 1990). Sin embargo, debido a su baja resolucion no es posible detectarios
individualmente (Figura 3.2).

Aunque los hidrocarburos de los estromatolitos contienen gran parte de los
biomarcadores detectados en el travertino, su abundancia y resolucién es mayor, s
bien en existe una gran parte de compuestos como mezcla compleja no identificada.
l.os hidrocarburos dominantes en el estromatolito corresponden a biomarcadores
mayoritariamente con un nimero paf de atomos de carbono, que varian entre Cy v
Ca, ¥ ©n menor proporcién, compuestos que varian de Cy a Cs;. Estos biomarcadores
tienen sus sitios de ramificacién cerca de los centros de las moléculas, como se

determind posteriormente por analisis de GC-MS.

La fraccidn acida rindié menos ésteres metilicos en los estromatolitos que en los
travertinos. En los ésteres metilicos extraidos de Viterbo se encontraron, en cierta
abundancia, compuestos organicos en el intervaio de Cyp-Ca; (Figura3.3), mientras que
la fraccion acida extraida de los estromatolitos también contiene Cy como componente
mayor y en menor concentracién compuestos que varian entre Ci7 v Cys (Figura 3.4).-
Los &cidos grasos tipicos de cianobacterias se ubican en series homdlogas en el

intervalo de Cis.cos; sin embargo, no fueron evidentes en ésta separacion.
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Figura 3.3 Esteres metilicos derivados de 1a fraccidn acida de los carbonatos recientes
(travertino). Picos de C;7 a C;; = Compuestos de hidrocarburos de n-alcanos de n-nimero
de carbonos. C = Mezcla compleja de compuestos organicos irresolubles; EI = Estandar
interno (Colestano).
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Figura 3.4 Fraccion de ésteres metilicos de los carbonatos fosiles. Picos de Cy7 a Cy; =
Compuestos de hidrocarburos de n-alcanos de n-niimero de carbonos. C = Mezcla compleja
de compuestos organicos irresolubles; EI = Estandar interno (Colestano).
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3.4.2 Pedernal

La Figura 3.5 es un tipico cromatograma del andlisis de la fraccion de hidrocarburos
derivada del pedernal (Si0,) de Huepac. Este cromatograma muestra una distribucion
que abarca hidrocarburos de 16 a 30 carbonos, entre los que destacan pristano, fitano

y otros isoprenoides, presentes en cantidades relativamente altas.
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Figura 3.5 Fraccién de hidrocarburos del pedernal de Huepac, Sonora. Picos de Ci; a Cyy =
Compuestos de hidrocarburos de n-alcanos de n-niimero de carbonos. A = Pristano; B =
Fitano; C = Mezcla compleja de compuestos organicos irresclubles; EI = Estandar interno

(Colestano); D = Mezcla irresoluble de compuestos triciclicos.
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Este patrén de distribucion indica hidrocarburos coh una alta alteracién térmica, o en
otros términos, un alto grado de diagénesis. Sin embargo, los picos correspondientes a
compuesto de Cao, Ca, Gz v € 23 tienen mayor resolucién (Figura 3.5). Como se
aprecia en ésta figura, el patron de hidrocarburos del pedernal de Huepac esta
representado por n-alcanos de cadena corta hasta cadenas de 30 carbonos. Esta
composicién muestra un pico distintivo del n-heptadecano (n-Cy7). Al incrementarse la
longitud de las cadenas, la concentracion de alcanos decrecen rapidamente; sin
embargo, hay un segundc pico maximo de un homoélogo de nimero de carbonos
impar en la regidn de Cu. Otros constituyentes significativos de la fraccidn de
hidrocarburos son monometilalcanos de cadena corta y varios isémeros del n-
heptadecano. Aumentando la sensibilidad para ésta muestra se obtuvo una resolucidn

mayor de los siguientes picos:
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Figura 3.6 Cromatograma acoplado a espectro de masas de la fraccidon de hidrocarburos
derivada del pedernal de Huepac (Si0), aumentando la deteccion de la muestra
representada en la Figura 3.5. Picos n = 17-24 = Compuestos de hidrocarburos de n-

carbonos.
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Al analizar las fracciones de ésteres metilicos por cromatografia de gases acoplada a
un espectro de masas se puede apreciar que estas muestras de pedernal también
tienen un contenido minimo de compuestos que varian entre 15 y 18 atomos de
carbono. La distribucién de ésteres indica una predominancia de acidos
monosaturados con posibles contaminantes, y una mezcla compleja de acidos
hopanocides no identificados individualmente, pero cuyos pesos moleculares son
caracteristicos del grupo de eubacterias por ser constituyentes principales de las

paredes celulares (Summons, 1996).

HUEPAC
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Figura 3.7 Patron de fraccionamiento del ion 74 de los ésteres metilicos de los acidos
grasos del pedernal de Huepac.

Las Figuras precedentes muestran que la materia organica es abundante en los tipos
de roca analizados. Sin embargo, la identificacidon de biomarcadores se logrd en
algunos casos, ya que la gran mayoria de materia organica presenta un alto grado de
alteracion y degradacion. En los carbonatos, tanto fosiles como recientes, el contenido
de compuestos organicos identificables es relativamente alto y diverso, ya que
muestra algunos biomarcadores (Cig - Coo), que indican que probablemente derivan de

cianobacterias. Otros biomarcadores identificables corresponden a isoprenoides
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ramificados, caracteristicos de diatomeas, ademas de ciertos compuestos alifaticos que
se encuentran como metabolitos esenciales en el grupo de bacterias. La identificacidn
de éstos biomarcadores también sugiere que la materia organica polimerizada o
asociada a la matriz minera, resiste relativamente bien los cambios diagenéticos y es
posible identificar algunoé biomarcadores, a pesar de ser rocas muy porosas. Sin
embargo, en el caso del pedernal, el analisis de la materia organica extraida presenta
un alto grado de degradacion y no hay una resolucién buena de los biomarcadores
correspondientes a compuestos de mas de 26 carbonos. También se ohserva que la
materia organica aislada del pedernal es muy abundante en comparacién con la
encontrada en carbonatos, y que un alto porcentaje de ésta se encuentra en forma de
mezclas irresolubles. Ademas, la identificacion de algunos hidrocarburos contenidos en
el pedernal solo fue posible analizando el patron de fraccionamiento de los ésteres
metilicos de acidos grasos. Los resultados encontrados en el pedernal en comparacion
con los encontrados en los carbonatos, sugieren que la cantidad de materia orgénica
en la roca no es el Unico factor determinante en la basqueda de biomarcadores, sino
que también debe influir en cierto grado el modo de preservacion o las interacciones

con la matriz mineral en el momento de fosilizar.
3.3.3 Famiiias de Biomarcadores.
Como lo indican las Figuras presentadas, la mejor resolucién de biomarcadores se

encontré en los carbonatos. En la siguiente Tabla se representa a nivel cualitativo, los

biomarcadores obtenidos en este trabajo.

l; Hp X XX . xx | WX x XXX XX XX 9.4 xx i X
X XXX XX XX XX XX xX XX XX XX XX xx XX xx XX
': X XXX XXX XXX XXX X XXX XXX XXX MX X X X XXX
l-‘ip;.-—:.Lo-calidad de Huepac X = presente xx = muy poco abundante xxx = gbundante

Vvt = Lecalidad de Viterbo
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La abundancia de alcanos alifaticos ubicados entre C; v Cog estén presentes tanto en
los estromatolitos como en los carbonatos recientes aproximadamente en las mismas

cantidades.

Por otra parte, aunque la materia organica del pedernal de Huepac forma complejas
mezclas irresolubles si es posible distinguir que la mayoria de los compuestos

organicos identificados son hidrocarburos con un nimero impar de carbonos.

Los resultados observados también permiten correlacionar cualitativamente el
contenido bioquimico de los carbonatos estromatoliticos fdsiles con los carbonatos
recientes de travertinos en cuanto a la materia organica preservada y su contenido de

biomarcadores.

Por otra parte, resulta claro que las fracciones extraidas del carbonato del travertino
de Viterbo, que es netamente continental, se correlacionan con los biomarcadores
encontrados en el carbonato de Huepac muy estrechamente, ya que los
biomarcadores mas abundantes en ambas muestras corresponden a picos que
representan los compuestos de hidrocarburos mas abundantes de cianobacterias, lo
que enfatiza la hipétesis de que estromatolitos de Huepac probablemente provienen
de especies similares que habitaron un ambiente no marino como ambiente de

depésito original.

Asi mismo, los resultados de los cromatogramas derivados del andlisis en el pedernal,
indican que existe cierta correlacién entre el analisis paleontoldgico y el analisis
bioquimico en cuanto a su contenido biolégico, lo que permite corroborar que la
presencia de morfotipos de cianobacterias en el pedernal se han preservado también
como biomarcadores caracteristicos de cianobacterias que abarcan compuestos
alifaticos de Cis a Cp3, especialmente el biomarcador correspondiente a Cyg. Esta

correlacion afirma la utilidad del analisis bioguimico en estas muestras.
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El analisis de biomarcadores muestra cierto tipo de compuestos correspondientes a
diatomeas, como son los isoprengides ramificados, pero no indica a que tipo de
diatomeas representa, ya que no se conocen analogos modernos recientes para cada

uno de estos compuestos especificamente.

Con este procedimiento de extraccion de materia organica en muestras fosiles, se esta
demostrando la utilidad de haber utilizado analogos modernos en el estudio y la
interpretacion de los estromatolitos, dada su estrecha similitud estructural y bioldgica.
Este resultado es de gran alcance porque permite tener un buen modelo para

comparar microbialitas fésiles con recientes.

3.4 Analisis de Is6topos

Las muestras fosiles analizadas para Carbaono y Oxigeno dieron los siguientes va/ores

de/ en sus proporciones isotopicas:

l TIPO DE ROCA | ESTROMATOLITO (CACO3) | TRAVERTING (CACO,) | PEDERNAL (810}
Isétopo deCarbono 3.39 4,93 -
(PDB)

Los valores estdndar que proporcionan informacion acerca de los valores o&/
reportados de diversos ambientes permiten observar que existe un cierto rango de
valores para los sistemas continentales. Tanto para el Carbono como para el Oxigeno,
también existe una tabla estandar de valores del que proporciona informacion acerca

del probable ambiente de depdsito.
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Valares de ciertos materiales geolégicamente importantes*

Materia orgdnica sedimentaria ! - | Aguas meteoriticas |
Organismos marines y no marinasl I —:[ ﬁ Agua ocednica
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. - 1 -
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A% Material extraterrostre
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0
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Material extraterrestre (meteoritos, rocas lunares, etc ]

50 POBI
(%20

¥ Tomaags de Libes, 1992,

Este andlisis sugiere también un ambiente continental para los carbonatos de Huepac

comparable a las aguas continentales de Viterbo.

Al integrar los valores de las muestras analizadas a los valores estandar para
determinacidn de ambientes se puede apreciar que sus valores ¢e/ caen dentro del
intervalo de valores provenientes de aguas meteoriticas. Cuando se grafica de forma
cruzada los valores de 6%0 en el eje X vs. 8°C en el eje Y para cada muestra
analizada (las muestras de carbonatos fésiles (estromatolitos) y de las muestras
recientes (travertinos)) la zona de ajuste indica o sugiere que estos sedimentos tienen
valores similares y son isotépicamente mas ligeros, lo cual refleja un ambiente

continental.
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Capitulo IV

DISCUSION

4.1 Estromatolitos

Los estromatolitos de Huepac presentan macroestructuras estratiformes regulares de
bajo relieve que alternan con formas domales basicamente. La interpretacion que
sugiere esta macroestructura de domos y estratos horizontales establece ciertas
condiciones ambientales uniformes, y sugiere un depdsito muy regular de particulas
sedimentarias derivadas de la columna de agua, y por tanto, condiciones de baja
energia. Pequefias variaciones en las condiciones energéticas del ambiente causarian
una acumulacion irregular de sedimento y por consiguiente, un cambio en la direccién
de crecimiento del estromatolito. El cambic de domos asimétricos a domos ondulados
que ocurre en Huepac podria representar estas ultimas condiciones. Dado que los
tapetes microbianos se desarrollan Unicamente en asociacion con agua, largos
periodos de desecacion resultarian en la interrupcion del crecimiento estromatolitico
(Dili et al., 1986). Algunas de éstas caracteristicas tipicas que indican la terminacion
del crecimiento estromatolitico también se observaron en Huepac; entre ellas
destacan: los limites bruscos de los sedimentos subyacentes y sobreyacentes, asi
como sus superficies erodadas. Esta observacion se puede interpretar como una
exposicidn subaérea con la subsecuente terminacién del domo estromatoiitico. Su
potencial de preservacion es alto entre otras cosas, por los procesos diagenéticos que
conllevaron a la litificacion y a su subsecuente enterramiento, protegiéndolos de la
bioturbacion. El encuentro aislado de cristales de dolomita en las muestras de

estromatolitos y pedernal, la presencia de varias generaciones de cementantes y las
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fracturas de calcita rellenas de cementante son evidencias que apoyan ésta historia
diagenética.

Los estromatolitos cretacicos analizados exhiben una microfébrica esencialmente
micritica, presentando mucha regularidad en sus laminaciones y en la alternancia de
éstas. Este tipo de ldmina tan regular y las dimensiones relativamente pequenas de
estas microbialitas, aunado al hecho de que la macroestructura dominante de los
estromatolitos es domal, son caracteristicas tipicas, mas no exclusivas, de ambientes
no marinos principalmente (Awramik, 1984, 1997). La textura de la microfébrica
micritica regular con trazas de arcilla, indica la presencia de comunidades microbianas
procariontes de ambientes continentales (Monty & Hardie, 1976; Arenas et al., 1993;
Awramik, 1984). El tamafo mediano de los cristales que forman el borde de las
laminas micriticas, asi como su baja porosidad y permeabilidad, sugieren que pudo
existir un flujo muy restringido de fluidos que podrian haber alterado los precipitados
de carbonatos originales en cierto grado. Mas evidencia respecto a ésta alteracién es
sugerida por la aparicion frecuente de cristales aislados de dolomita distribuidos al
azar en areas micriticas y donde hay calcita espatica. En paiticular, la precipitacién de
cristales de dolomita sugiere algin influjo de aguas intersticiales ricas en magnesio
(Tucker, 1981). Las regiones donde se encuentran los cristales de dolomita son
porosas y permeables y esto podria haber sido promovido por la circulacion de fluidos
ricos en Mg, aunado a la descomposicion de materia organica bajo condiciones
andxicas y muy localmente evaporiticas (McKensie, 1981). Una probable explicacién
para ésta observacion, seria el efecto de la descomposicion de la materia organica por
bacterias sulfato-reductoras, que producen un incremento en alcalinidad y en el pH de
las aguas intersticiales (Leo & Barghoorn, 1976; Knoll, 1985), y proveen asf la solucion
necesaria para que ocurra la precipitacion de dolomita (Staughter & Hill, 1991). Estas
observaciones concuerdan también con otros trabajos en los que se ha demostrado
que las capas de micrita dolomitica son caracteristicas secundarias de los
estromatolitos, debido a que los iones de Mg se encuentran en altas concentraciones
en los tapetes microbianos cuando los microorganismos se descomponen {Gebelein &

Hoffman, 1973). La presencia frecuente de filamentos semejantes a cianobacterias
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preservados a lo largo de su tricoma por remplazamiento puntual con cristales de
pirita, sugiere claramente un origen bioldgico y especificamente, la presencia de

bacterias sulfato-reductoras dentro de la comunidad microbiana original.

El hecho de que las laminas micriticas sean seguidas de laminas mas gruesas de
peloides, sugiere un depdsito de detritus atribuide a condiciones locales de corrientes,
expuesto a fluidos circulantes, que subsecuentemente pudieron haber disuelto el
carbonato de calcio, como se observa en los carbonatos modernos (Bathurst, 1971),
Este mecanismo podria explicar la formacidn de huecos elongados comunes en los
estromatolitos. La gran mayoria de estos poros estan llenos de calcita espatica, que
caracteristicamente indica un estado tardio de la cementacidon (Tucker, 1981, 1990).
Sin embargo, también se observd calcita espatica distribuida uniformemente en
muchas regiones de cada muestra. La presencia frecuente de calcita espatica en
muestras de estromatolitos y en muestras de pedernal tiene varias interpretaciones.
Una de ellas es que probablemente tenga un origen meteoritico, ya que éste tipo de
diagénesis es tipica de sedimentos de aguas dulces, en la etapa III donde ocurre [a
pérdida de magnesio (Bathurts, 1971); otra interpretacion es que esta espatita podria
ser indicativa de condiciones de enterramiento sufridas durante la diagénesis. La
calcita espatica encontrada en las [dminas forma un mosaico de calcita en bloques,
comunmente conocida como blocky calcite (Bathurts, 1971), indicando condiciones de
recristalizacion y neormorfismo agrandante durante la diagénesis bajo condiciones de
enterramiento. Este proceso neomérfico incluye la alteracion diagnética de micrita a
calcita espética, donde el crecimiento neomdrfico empieza en el sedimento
parcialmente consolidado. Otra posible interpretacidn es que sea cemento de calcita

espatica y no un producto diagenético.

Por otra parte, el pedernal asociado a los estromatolitos presenta un alto contenido de
materia organica v, en ciertas muestras, una excelente preservacion tridimensional por
silicificacién. El pedernal puede ser de origen primario o secundario. La influencia del

ambiente volcanico pudo haber proporcionado la fuente de silice; sin embargo el
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depdsito de silice pudo haber sido muy répido y polimerizar sobre los estromatolitos.
Por otra parte, no se encontré ningln relicto mineral de l[dmina estromatolitica en el
pedernal que refleje una sustitucion gradual de carbonatos por silice, y esto implica
que también pudo ocurrir una disolucion total de carbonatos previa al reemplazo por
silice. Esta suposicion esta respaldada por la evidencia paleontoldgica encontrada en
varias muestras que preservan no solo restos de microorganismos tipicos
constructores de estromatolitos, sino que también se puede observar claramente la
microfabrica estromatolitica que formaban los tapetes, y que representa los bordes de
las ldminas donde se apilan filamentos en forma de una red trabecular alrededor de
una matriz mineral silicificada, donde singénicamente se han silicificado estos
microfdsiles. Este aspecto en la microfdbrica del pedernal es una caracteristica

preservable muy comun en rocas estromatoliticas algales (Knoll & Golubic, 1979).

Debido a la naturaleza del pedernal, se puede considerar que la gran mayoria de estos
-microfédsiles se han preservado como Laggerstatten (Seilacher, 1967), dado que los
efectos de compresién o alteracidn, después del evente de silicificacion, son minimos.
La silicificacion temprana esta determinada, en cierto grado, por la composicidn
guimica original de las estructuras biologicas de los microorganismos presentes
(Knauth, 1979) v puede ser especie-especifica (Leo & Barghoorn, 1976), por lo que
hay un sesgo inevitable al trabajar con fdsiles hacia las estructuras quimicamente mas

resistentes a la degradacién (Knoll, 1985).

4.2 Microféasiles

Entre los microfdsiles similares a cianobacterias hay ciertos morfotipos identificados
con mayoer certidumbre y a los que se les puede interpretar como microorganismos
constructores de estromatolitos. La morfologia celular preservada permite asociar
estrechamete estos microfésiles filamentosos con miembros del género de
Siphonoficcuss, Myxoccocoides vy  Oscillatoria. Los microfésiles coloniales mas

abundantes presentan similitudes estructurales y en su orientacion con miembros
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modernos pertenecientes a las Chroccocales, entre ellas miembros del género

M/crocysiaey de Chlorobium.

Los filamentos presentados en el capitulo III conservan su orientacion original, y estan
organizados en forma de red. Algunos de ellos fueron identificados tomando como
base el didametro del filamento Unicamente, como se hace en la gran mayoria de los
estudios sobre microfdsiles Precdmbricos. Otras caracteristicas, como su
comportamiento (representado por su orientacion y sus relaciones bioldgicas) sugieren
que por lo menos, se trata de filamentos pertenecientes al grupo de cianobacterias. La
identificacion de microfdsiles fue enriquecida porque los caracteres morfolégicos de los
microfosiles preservados en el pedernal de Huepac permiten una estrecha
comparacion no sélo con ciertos morfotipos del Precambrico ampliamente descritos,
sino también con géneros modernos de microorganismos que forman parte de tapetes
microbianos actuales, Y que son microorganismos estrictamente estromatoliticos
(Schopf, 1968; Schopf & Klein, 1992; Knoll et al., 1991).

El hecho de que los microfdsiles exhiban una amplia gama de categorias de
preservacion, desde restos celuiares de constitucion suave hasta paredes celulares de
textura granular, es indicativo de que existe una descomposicién diferencial de los
componentes organicos autoctonos y aléctonos antes de que la actividad heterotréfica
de degradacion bacteriana haya cesado. En estos casos, los microfdsiles se han
preservado con muy poca alteracion. La distribucidon selectiva de los microfésiles
silicificados en planos de estrato y su modo de preservacidn, indica que (@ gran

mayoria de ellos son bentdnicos y probablemente fotosintéticos.

Sin embargo, los microfésiles semejantes a cianobacterias mas abundantes
corresponden a agregados de Mywxoccoides spp, que se han tratado en paleontologia
como remanentes celulares bentdnicos /certae sedis, y que en muchos ensambles
microfosiliferos constituyen un componente muy notorio (Sthroter et al., 1983, Schopf,
1983; Allison & Awramik, 1989).
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Los morfotipos identificados con mayor certidumbre corresponden a las fristulas de
diatomeas penadas que tienen una gran semejanza estructural y anatomica a los
miembros modernos que habitan aguas continentales. Al analizarlas a una
magnificacion de (100X) en plano valvar, no se encontrd ninguna evidencia
morfoldgica, petroldgica o sedimentoldgica que evidenciara la presencia o remanente
de alguna estructura central que indicara una rafa original o vestigios de ellas.
Estudios en sedimentos cretacicos han demostrado que estas estructuras centrales son
susceptibles de preservarse (Harwood & Gersonde, 1990; Gersonde & Harwood, 1990;
Harwood & Nikolaev, 1995), por 1o menos a nivel de textura. Estas observaciones
sugieren que las frustulas encontradas muy probablemente pertenezcan a formas
arafidas relativamente simples (excepto en el caso de las fristulas c¢éntricas). La
naturaleza de las frastulas se hace evidente a grandes aumentos porque exhiben la
tipica ondulacion, producto de la unién paralela de valvas. Algunas de ellas comparten
suficientes caracteristicas diagnosticas a nivel de género, de tal modo que permiten su
ubicacion dentro de la taxonomia moderna para diatomeas (Round et al., 1990). El
ensamble de diatomeas esta dominade principalmente por morfotipos con gran
similitud a los géneros de 7abelaria, Fragiaria, v Melosira, y todos éstos son

habitantes caracteristicos de aguas duices.

Los morfotipos identificados como fristulas de 7abe/aria se encuentran ya sea como
frastulas solitarias 0 mas comdnmente, formando colonias parcialmente lineales. Es
muy comun encontrar este habito filamentoso en diatomeas ancestrales del cretacico,
por lo que el ensamble de diatomeas de Huepac pudiera estar reflejando caracteres
ancestrales de colonizadores de aguas continentales como una adaptacién a este
nuevo habitat. y se ha descrito como una estrategia adaptativa, tanto al habito
bentdnico (Tappan, 1980; Harwood & Nikolaev, 1995; Round et al.,, 1990), como a

condiciones de menor salinidad.

Las frdstulas solitarias se encontraron recristalizadas en regiones de alta concentracion

de materia organica mientras que los filamentos grandes se localizaron en areas de
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colores palidos con una distribucién homogénea de materia organica. Estas
observaciones permiten suponer que la silicificacidon de los largos filamentos de
diatomeas tuvo lugar en una etapa muy temprana diagénéticamente, mientras que el
hecho de encontrar algunas frustulas aisladas presupone que su preservacion fue
posible en areas del sedimento donde el influjo de silice fue més rdpido. Su asociacién
con cianobacterias cocoidales, es otra evidencia de que la fosilizacién ocurrid muy
tempranamente, probablemente remplazando completamente en su orientacion

original.

Otros morfotipos de diatomeas penadas estdn representados por microfdsiles
constituidos por fristulas relativamente pequefias, con un granulo central rojizo y
mostrando la caracteristica elongacion en los polos, semejantes a ciertos miembros del
género Fragilaria, y exhibiendo la disposicidon mas comin, que es en plano perivalvar,

y corresponden a un género muy distintivo de aguas duices (Round et al., 1990).

Las numercsas frustulas céntricas bipartitas de tamaiios diversos preservadas en
diferentes planos geométricos y estadios de su ciclo vital, incluyendo la presencia de
esporas, donde muestran la diagndstica corona de espinas en una sola valva, son
morfoldgicamente comparables con especies de Skeleforiena y las fristulas
encontradas en tripletes comparables a Melosira varians, especie caracteristica de

aguas dulces.

La presencia de éstos géneros de diatomeas identificados, asi como observaciones
previas en ésta localidad, como son la presencia de fdsiles vasculares (Cevallos-Ferriz
& Ricalde-Moreno, 1995), licdpodos de isoetales y una angiosperma acuética
(Hernandez & Cevallos, 1999) apoyan la interpretacidn de que los estromatolitos de
Huepac se formaron en un ambiente de transicidn como previos estudios sugirieron
(Cevallos-Ferriz & Ricalde-Moreno, 1995), dentro de un ambiente donde las
condiciones continentales y marinas se mezclan, como un ambiente de estero o de

costa; pero tambien pudo ser un lago no salino, y de condiciones relativamente
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estables que propiciaron la formacidn de estratos laminados y de estromatolitos en |a
interfase agua-sedimento, donde se haya percolado material volcanico circundante en

diferentes periodos.

4.3 Tapetes microbianos

La distribucion alternada de materia organica y de carbonatos es muy marcada en los
tapetes de Viterbo, por lo que se infiere que representa lo que en los estromatolitos de
Huepac vemos como laminaciones ricas en materia organica y laminaciones ricas en
sedimento, respectivamente. Apoyando esta comparacion microscopica se encuentran
las microldminas (de solo cientos de micras) de diatomeas alineadas horizontalmente
entre la matriz organica hacia el interior y la zona mas activa de precipitacién hacia el
exterior. Es decir, la ldmina rica en materia orgénica estd representada por la matriz
organica del tapete mas las diatomeas alineadas en el borde de esta zona, y lo que
formaria la Idmina rica en sedimento esta representada por la zona de precipitacion

activa ubicada en el margen exterior del tapete microbiano.

En los tapetes microbianos de Viterbo, la presencia de cianobacterias filamentosas
encontradas en & margen exterior del tapete en seccion transversal, representa el
borde de la zona de crecimiento del tapete y corresponde a una nueva lamina de
crecimiento rico en materia organica. A su vez, dentro de la matriz orgénica del tapete
microbiano, las zonas centrales presentan colonias de bacterias anaerobias y sulfato-
reductoras del tipo de Desu/fovibrio. La presencia de pequefias colonias bacterianas
aparentemente distribuidas al azar, puede estar relacionada con condiciones andxicas
en ciertas zonas interiores del tapete. Se presume que colonias de bacterias similares
estarian dentro del tapete microbiano que origind los estromatolitos fdsiles, y que en
una microzona andxica, como serian las zonas interiores del estromatolito, pudieran
haber sido responsables de cierta degradacion bacteriana, como lo atestigua el hecho
de encontrar diferentes categorias de preservacion en los microfdsiles identificados.
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Una observacion de las que puede inferirse la presencia de bacterias del tipo
Desulfovibrio en los estromatolitos de Huepac, es la presencia de filamentos piritizados
asociados a cianobacterias, donde hay un remplazamiento exacto de cada célula del
tricoma por pirita. En general, la presencia de pirita es mas rara en ambientes
lacustres que marinos (Canfield & Raiswell, 1991), y una localizacidn tan especifica
como la presentan sélo ciertas muestras del pedernal, podria explicarse como
resultado de microorganismos suifatoreductores que propicien un microambiente

andxico.

A grandes rasgos los tapetes microbianos que habitan en temperaturas altas muestran
una precipitacién preferencial de aragonita respecto a calcita, mientras que en los

tapetes microbianos de temperaturas menores esta relacién se invierte.

Por otra parte, el proceso que conduce a la microestructura micritica parece ser muy
rapido, como lo indican el tamafio pequefio de los cristales. Es posible que estos dos
procesos (atrapamiento y precipitacién 47 siu) tuvieran que ver con el ancho de la
laminacién en los estromatolitos, siendo mas anchas aquéllas ldminas producidas por
el atrapamiento de particulas mayores. El heche de encontrar una gran concentracion
de fibras de polisacaridos uniendo particulas sedimentarias, ademas de cianobacterias
filamentosas, claramente sugiere que estos productos organicos extracelulares juegan
un papel fundamental en la cohesién v la acrecion subsiguiente de la macroestructura
de carbonato. También resulta evidente que otros microorganismos, ademas de las
cianobacterias, estan jugando un papel estructural mas significativo del que
comunmente se considera, Los travertinos recientes mostraron una gran cantidad de
diatomeas penadas alineadas entre las zonas de precipitacion de carbonatos y la zona
de la matriz organica, siendo participes en la construccion de la macroestructura del
travertino. Los microfdsiles de diatomeas penadas silicificadas en el pedernal, aunado
a las observaciones de diatomeas penadas con una distribucién especifica dentro de
los tapetes recientes del travertino, sugieren que estas tienen un papel estructural en

la construccion de estromatolitos y permiten afirmar que parte de la macro vy
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microestructura de los estromatolitos de Huepac y de los tapetes de Viterbo, pudiera
haber sido construida por materia organica de diatomeas penadas, ya sea como
material extracelular en forma de fibras derivadas de diatomeas penadas, o
constituyendo una fraccién importante de la matriz organica, que eventualmente y
dadas las condiciones propicias, se transformaria en ldmina oscura estromatolitica. El
analisis de biomarcadores tipicos de diatomeas como son los isoprenoides ramificados
también sustenta un aporte importante de diatomeas a la matriz organica.

Una prediccidén inmediata derivada del analisis de ambas muestras permite afirmar
que, ademds de la clésica participacion de cianobacterias, las diatomeas pueden
considerarse también como organismos constructores de estromatolitos o diversas
microbialitas del Fanerozoico, como se esta perfilando en estudios recientes
(Feldmann, 1995; Brian & Jones, 2001). El papel de las diatomeas y de otros
organismos constructores de estromatolitos, ha sido evaluado sélo muy recientemente
(Wingsbourgh & Golubic, 1987; Feldmann, 1998). Las hifas de hongos también han
servido como nlcleos de acrecidn en otros sistemas estromatoliticos (Brian & Jones,
2001).

Los tapetes microbianos estdn dominados por diferentes tipos de cianobacterias
filamentosas del tipo LP (Lyngoyva-Fhormidium) filamentos de Spiruiing y por
cianobacterias filamentosas con semejanza a los miembros de las Oscillatoriales.
Previos estudios en Viterbo, mostraron la presencia de ciertas cianobacterias como
Oscilialoria, Schizotrix, Lyngbya, Spirulina y Phormidium y una cierta diversidad de
bacterias, entre las que destacan eubacterias fotosintéticas y bacterias sulfato-
reductoras (Pentecost, 1995). En éste trabajo, ademas de los microorganismos
descritos, se identificaron poblaciones de eucariontes de diatomeas penadas que
presentan similitudes con las frastulas del género Aagiiaria. Entre las caracteristicas
mas sobresalientes observadas en éstos tapetes microbianos, destaca el hecho de que
pueden estar parcialmente litificados desde la parte inferior hasta donde empieza el

biofiime.
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En general, la mayorfa de las muestras analizadas mostraron tener un biofilme con
diferentes grados de desarrolio, siendo mas conspicuos en los tapetes microbianos que
habitan temperaturas entre los 40 y 309C. También se encontré en los tapetes de
Viterbo, que su estructura interna tiene una gran cantidad de material organico
extracelular, la mayor parte como fibras largas de polisacéridos. En algunas muestras
las capas del tapete microbiano forman verdaderas laminas alineadas dentro del
biofilme (la matriz organica) embebido en las sustancias extracelulares llamado EPS.
En ofros casos, éste es muy delgado y casi ausente, dependiendo de la comunidad
que lo secrete. Aunque el papel del EPS es alin debatible, otros estudios han reportado
que su composicion es acida y esta constituido quimicamente por polisacaridos,
carboxilatos y acido urdnicos entre otras macromoléculas (Reitner, 1993; Decho, 1990;
Costerton et al., 1995). '

Sin embargo, las micrografias muestran que la matriz organica esta dominada por
material mucilagenoso y por polisacaridos secretados extracelularmente por los
microorganismoes, donde los mayores contribuyentes son las cianobacterias vy las
diatomeas (Winsbourgh & Golubic, 1987; Feldmann, 1998). Los tapetes microbianos
forman capas verticaies o biofiimes embebidos en material extracelular polimérico, io
que sugiere para €ste, un pape! protector y de scporte para permitir la adhesion de!
mineral al sustrato. Las comunidades bioldgicas del tapete, estdn influenciadas
fuertemente por el microambiente y por las pequefias variaciones en la quimica del
agua, temperatura, luz, salinidad y nutrientes (Chafetz et al.,, 1991; Arp et al., 1998;
Kempe, 1990). Esto conduce a la zonacion de comunidades microbianas bentdnicas,
como o demuestran los modernos microcrganismos de diversos ambientes (Arp et al,,
1999b).

La interpretacion mas logica para las diversas observaciones realizadas durante este
analisis, sugiere que la precipitacion de carbonato de calcio, esta controlada por las
condiciones fisicoquimicas especificas del microambiente, sin ningin control biolégico
ejercido por los organismos. Sin embargo, los espacios o sitios dentro del tapete més
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favorables o menos favorables para esta precipitacion si estan influenciados por la
comunidad microbiana que forma el tapete, como lo evidencian la precipitacion
preferencial de aragonita y calcita observadas en éstas muestras, donde existe una
alta saturacion de carbonato de calcio ambiental, y en teoria todo el espacio seria
favorable la precipitacion. En la practica se observa que no en cualguier espacio
microscopico se da la precipitacién, sino que las zonas activas de calcificacion
corresponden a microzonas no regulares bordeadas por material extracelular, como lo
atestiguan las muestras tefidas con calceina, mientras que el tamafio de la aragonita
sin embargo, no mostrd ningln patron, por lo que se cree que solo depende del
espacio fisico intersticial en que pueda proceder la nucleacién. Las conclusiones
derivadas de ésta investigacidn, son contrarias parcialmente a la idea generalizada
acerca de la construccidn de microbialitas, que las considera como productos de
acrecion, derivados de la precipitacion bioquimica a través de la fotosintesis de
microorganismos y procesos de descomposicion (Monty & Hardie, 1976). Contraria al
punto de vista tradicional, la interpretacion sedimentologica sostiene que el depdsito vy
formacion de travertinos ocurre en sitios donde el agua subterrdnea es rica en
bicarbonatos y con una alta presidn parcial de CO;, el cual se desgasa en contacto con
la atmdsfera o en casos mas comunes donde hay un escape rapido de CO; como en
las aguas hidrotermales, por lo que la precipitacion a diversas escalas es de origen
puramente fisicoguimico (Garside, 1982; Emeis et al., 1987; Kempe & Kazmierczak,
1990; Golubic, 1991). Este fendmeno podria también explicar las pequefias
construcciones de travertinos de Viterbo, donde hay un constante depdsito de CaC0O; a
lo largo del gradiente de temperatura, pero no explica por qué hay una precipitacion
diferencial en las diferentes microzonas del tapete, o por qué hay espacios

intersticiales sin precipitacién y espacios con una precipitacion regular de aragonita.

Estas diferencias tan sutiles a escala microscopica son las que debieran ser analizadas
con mayor atencion para discernir en qué zonas ocurre la precipitacion y cudles son las
relaciones geométricas que guardan con la materia organica. Tradicionalmente se ha

aceptado que la calcificacion es un proceso puramente fisicoquimico estimulado por la
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alta tasa de fotosintesis (Chafetz & Folk, 1984; Jones et al., 2000), aungue el punto de
vista que sostiene que la calcificacién ocurre por mediacién absolutamente bioldgica
también ha sido apoyado (Gebelein, 1969; Emeis et al., 1987; Riding, 1991)

Los resultados encontrados aqui sugieren que la precipitacion activa de carbonato de
calcio es independiente del metabolismo del microorganismo que forma parte del
tapete microbiano, pero es dependiente de la cantidad de materia organica
extracelular, de su orientacion dentro de la matriz mineral y de su posicién vy distancia

de la interfase agua-sedimento.

4.4 Biomarcadores

Analizando los biomarcadores encontrados en los estromatolitos y en los travertinos,
es evidente que comparten una gran similitud, ya que ambos presentan el mismo
patron de distribucion de biomarcadores alcanos de cadenas alifaticas con nlimeros de
carbonos que varfan entre Cis y Cys, por lo que se cree que ambos tipos de
biomarcadores provienen a partir de compuestos similares especificos de algas

cianofitas y de bacterias, respectivamente. La proporcion relativa entre compuestos

con nimero de ¢a
en los fésiles, mientras que en el pedernal predominan los compuestos con ndmero de
carbono impares. Esta observacién podria sugerir que son diagenéticamente mas
maduros que sus carbonatos correspondientes. Otra gran similitud se encuentra en la
fraccién de acidos carboxilicos entre ambos sistemas de estudio, como se ejemplificé
en los cromatogramas representativos ilustrados en el capitulo anterior, si bien los
biomarcadores difieren marcadamente en sus abundancias. Los hidrocarburos
hopanoides de 28 atomos de Carbono son otro tipo de biomarcadores comunes que
corresponden probablemente a un origen bacteriano y que muestran una distribucion
regular en estos sedimentos. El bajo contenido de isoprenoides aciclicos encontrados

podria ser una consecuencia de que la mayoria de los microorganismos no son
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fotosintéticos y por tanto no contienen clorofila ¢ bien porque son organismaes ricos en

lipidos.

Otra informacidn significativa respecto al paleoambiente y derivada del andlisis de
biomarcadores en los estromatolitos y en los travertinos, es que ambos sistemas
sugieren un ambiente de circulacion restringida. Tanto en el pedernal como en los
carbonatos fdsiles y recientes, mucha de la materia organica extraida corresponde a
mezclas complejas e irresolubles de biomarcadores alifaticos de cadenas de Cisa Cos y
de Cyp a Cs4, y éstos tienen una distribucidn muy similar a las reportadas en la
literatura de sistemas lacustres modernos. Los estromatolitos de Huepac podrian

representar zonas de depdsito donde se mezclan aguas continentales y marinas.

Por otra parte, la fuente principal de fitano y pristano y de otros isoprencides de bajo
peso molecular, también parece ser una constante en el analisis de sistemas lacustres
fosiles y recientes. Existe cierto debate al respecto, ya que muchos investigadores
argumentan que ambos compuestos son derivados diagenéticamente a partir de |a
cadena lateral de fitol de la molécula de Clorofila a, dando como productos mas
estables ¢l fitano y pristanc (Kvenvolden & Hodscn, 1969; Winters et al., 1969; Shiea
et al., 1990).

Otros geoquimicos en cambio, sostienen que derivan de procesos diagenéticos pero su
presencia no indica necesariamente que provengan de la clorofila a, ya que otro tipo
de reacciones a altas temperaturas también podrian generarlos (Michaelis et al., 1986;
Thiel et al.,, 1996), ademas de otras fuentes probables como son a partir de
fosfolipidos de arqueobacterias (Mackenzie et al.,, 1982; Brassell et al.,, 1981) de
tocoferoles de algas (Thiel et al., 1999) y del pristano del zooplancton (Seifert et al,,
1984; Venkatasan, 1989).

El hecho de encontrar que el carbonato preservd una mayor cantidad y abundancia de
biomarcadores respecto al pedernal es un poco inesperado, ya que uno esperaria
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encontrar justamente lo contrario, puesto gue el pedernal es una roca indeformable,
con poca porosidad y altamente resistente a la diagénesis. Sin embargo, los resultados
demuestran que auﬁque cuantitativamente la cantidad de materia organica preservada
en el pedernal es mucho mayor, los biomarcadores identificados fueron mucho més
escasos gue en las rocas de carbonatos, tanto fésiles como recientes. Al analizar el
contenido fosilifero del pedernal resulta evidente gue su potencial de preservacion es
sobradamente mayor en comparacién a los carbonatos, no sélo en éstas muestras sino
en todos los pedernales reportados de la literatura. Al extraer biomarcadores se

esperarian resultados similares,

Estos resultados, al ser comparados con otros analisis de biomarcadores de rocas
precambricas, coinciden en el hecho de que la bisqueda de biomarcadores es mucho
mayor en carbonatos (que dificilmente preserva materia organica organizada) que en
otras rocas fosiliferas que son menos porosas y mas resistentes (Thiel et al., 1999;
Summons, comunicacion personal). Es decir, comparten mas biomarcadores los
carbonatos de diferentes localidades y edades que los biomarcadores encontrados en

el pedernal y en el carbonato.

E,-J-—‘ nracaminmian Aifaranc ..-.4-
ald prescivalian Ui

los carbonatos tienen una mayor resolucién y abundancia de biomarcadores, lo cual
esta indicando que existe una asociacion intermolecular muy cercana que protege la
materia organica asociada a minerales. Ademas, el potencial de ciertos biomarcadores
alcanos esta influenciado en cierto grado, por el tipo de roca y por como estan
asociados los compuestos organicos a la matriz mineral (Thiel et al., 1999). Pero no
solo es la asociacion de la materia organica a la matriz mineral o que causa la
preservacion porque esta asociacidn también podria darse en otras rocas, sino que
parece ser mas importante la forma de depdsito original la que determina la

preservacion de biomarcadores moleculares dentro de la matriz mineral.
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Finalmente, los resultados del andlisis de la composicion isotdpica del fraccionamiento
CB/C!? de las Jdminas estromatoliticas y del fraccionamiento 0/0'° en los carbonatos
y en el pedernal, pudieran sugerir cierta influencia de aguas continentales. No
obstante, la falta de mas valores del para graficar y de mayor nimero de muestras
analizadas no permite hacer ninguna afirmacion respecto a la fuente isotopica original

para éstos sedimentos.

Los valores encontrados aqui respecto al fraccionamiento isotdpico Oz de los
carbonatos, sugieren que corresponden a facies formadas probablemente en
ambientes fluviales o en areas lacustres marginales conectadas a un sistema de
drenaje que periddicamente tuvieran entradas de aguas continentales, pero se
necesitan muestras testigos para probar ésta hipdtesis.

4. 5 Discusion General

Los resultados obtenidos en ambos tipes de carbonateos, estromatolitos y travertinos,
permiten sugerir que la materia organica secretada extracelularmente y asociada a
matriz minerai es fundamental en el desarrolio estructural de ia construccién de rocas
organosedimentarias que se acrecientan por el aporte constante de particulas
sedimentarias y que paralelamente, la materia organica estructurada presente en los

microorganismos provee sitios de precipitacion quimica.

Los biomarcadores encontrados sugieren también que existe una similitud entre los
procesos biogeoquimicos que involucran la formacion del estromatolito y la materia
organica depositada dentro de la matriz organica dentro del tapete microbiano,
influenciando fa mineralogia primaria y la roca que se estd formando. Esta materia
organica representada en el biofilme y/o en el EPS, ademas de mediar la nucleacion
del CaCOs, el crecimiento cristalino, la acumulacién de Ca*™ vy la microfabrica de los
carbonatos, estaria interviniendo también en la preservacion de la materia organica

derivada de las paredes celulares de los microorganismos que estructuran el tapete.
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Se asume que la ldmina de los estromatolitos de Huepac refleja dos procesos
dindmicos: el crecimiento microbiano y la sedimentacion, como se acepta ampliamente
a partir de los estudios de otros estromatolitos (Park, 1976). Las laminaciones de los
estromatolitos se distinguen por sus variaciones en ftextura y mineraldgica. La
alternancia entre ldminas finas de micritica y ldminas gruesas de peloides con
intercalaciones de microesparita en los estromatolitos, es comparable estrcuturamente

a la observada en el anélogo reciente de Viterbo.

La formacion de estromatolitos ha sido controvertida y confusa desde sus inicios. Hoy
dia existen numerosos modelos sedimentoldgicos que tratan de explicar la
precipitacion y generacidn de micrita. La periodicidad de las laminas y su alternancia
ciclica clara-oscura-clara-oscura nos habla de un fendmeno periddico probablemente
bajo diferentes condiciones ambientales. Aparentemente la micrita puede ser

poligenética.

Por otra parte, se sabe que las microestructuras micriticas en estromatolitos, son
tipicas de tasa altas de abastecimiento de carbonatos, mientras que las formas
aciculares, son el resultado de un crecimiento preferencial en el eje ¢, ya que ésta es
la direccién mas rapida de crecimiento tanto para la calcita y para la aragonita.

Las observaciones realizadas en el modelo reciente de! travertino, no apoyan la teoria
que afirma que los organismos calcifican mientras estdn vivos, puesto que la
calcificacion no se observé en ninguna estructura bioldgica, sino adyacente a los

microorganismos.

Ademas, numerosos estudios de biologia celular demuestran que el calcio, aunque es
un segundo mensajero crucial, en altas concentraciones puede resultar muy tdxico a
los microorganismos (Darnell et al., 1986). Al haber calcificacion, la respuesta natural

de los organismos es a migrar verticalmente (Pentecost & Riding, 1986). De acuerdo a
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esto, la calcificacién circundante propicia la migracidén, y por tanto, la acrecion del

tapete microbiano.

Sin embargo, tampoco es cierto que la precipitacion esta dada puramente por las
condiciones fisicoquimicas del microambientes, ya que nuestras observaciones no
indican que exista una precipitacién indiscriminada o al azar. Estos resultados
indicaron que la matriz organica gelatinosa secretada por los microorganismos, es de
importancia fundamental en inducir la precipitacion, o el inicio de la nucleacién de
cristales, ya sea por adhesion electrostatica del cation Ca*™ con grupos organicos
negativos, o por el desplazamiento del equilibrio quimico del anién COs™, en cualquier
tipo de microbialita, sea estromatolito o travertino.

Todas las observaciones sugieren que aunque el influjo de carbonato de calcio pueda
ser constante y alto en los alrededores de las microbialitas, existe cierta preferencia
dentro del tapete microbiano para los sitios de precipitacién aunque la unién y el
atrapamientc se den simultdneamente. Las laminas de los estromatolitos de Huepac
muestran una microtextura regular pero no tan fina por el tamafio de cristales, Io que
indirectamente sugiere que hay procesos de atrapamiento y union ai mucilago del
tapete de sedimentos y aunque los procesos de diagénesis homogeneizan la micrita a
nivel microscopico se puede distinguir que existe ademds de la precipitacion, estos
procesos. El hecho de que los grupos acidos de moléculas organicas estén
relativamente expuestos permite suponer que aungue exista una alta concentracién de
carbonato de «calcio alrededor (Ca*™) una parte significativa estaria siendo
secuestrados por los grupos acidos negativos por simple quimica (COQ"), impidiendo

asi, la precipitacion de carbonato al azar.

Lo interesante ahora seria estudiar donde exactamente se distribuyen las moléculas
acidas que impiden una calcificacién extensiva de los tapetes microbianos estudiando

varios modelos naturales recientes.
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Tradicionalmente se ha creido que la Unica reaccion quimica que inducen la
precipitacion de calcio y la posterior calcificacion de los tapetes microbianocs, es la
remocion fotosintética del CO,, la oxidacién de materia organica que libera CO; vy la
oxidacién de compuestos nitrogenados que bajo condiciones anaerobias libera NHs y
CO,, asi como la reduccion de sulfatos (Brewer & Goldmann, 1976; Golubic, 1983;
Chafetz & Buczynski, 1992).

Aunque no se sabe exactamente qué controla si precipita aragonita o calcita de alto
magnesio, parece ser que un abastecimiento alto de carbonatos favorece la
precipitacién de la aragonita (Tucker, 1990), ya que las tasas de flujo son més rapidas
y los sedimentos mas permeables, ademas del control por el sustrato (Reitner, 1996).
Los cristales ecuantes son el resuitado de tasas de crecimiento lentas (un bajo influjo
de CQ,) vy por tanto, son tipicas de ambientes metedricos o diagenéticos, donde la

calcita espética es comUn como cementante (Bathurst, 1971; Feldmann, 1998).

El andlogo moderno de los estromatolitos descrito para fines comparativos en este
trabajo resulté ser un excelente anadlogo de los estromatolitos, dada que el ambiente
de sedimentacion esta sobresaturado respecto al carbonato de calcio y es una variable
menos que controlar. Afortunadamente en el travertino también se encontraron
diatomeas como parte esencial del tapete microbiano, mostrando las mismas
asociaciones con ciertas clanobacterias filamentosas como en el caso de los

estromatolitos de Huepac.

Las observaciones derivadas del analisis de! estromatolitos y las derivadas del
travertino, permitieron encontrar una estrecha relacién entre estos dos sistemas de
carbonato de calcio. Las similitudes bioldgicas como son la abundancia de
microorganismos de cianobacterias filamentosas congregadas en los margenes de
cada lamina, la presencia de diatomeas penadas formando un componente importante
en ambas rocas, en especial la presencia de géneros como FAagiaria y Tabellaria,

aunado a la presencia de plantas herbaceas como 7.s0p/4# (Hernandez & Cevallos,
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1999), ademas de la similitud sedimentoldgica en ambos sistemas sugiere un ambiente
de origen continental en condiciones muy similares de depdsito inicial, pero que pudo

haber recibido influjo de aguas marinas eventualmente.

Por otra parte, a pesar de no tener datos certeros sobre la fuente de silice, ya sea de
origen bioldgico, derivado de la disolucién de diatomeas circundantes o de origen
inorganico, derivado de las emanaciones volcanicas, la hipdtesis mas parsimoniosa
apovyarfa el aporte volcanico, donde la secuencia litolégica debié haber estado muy

activa en esa época.

En este trabajo, la interpretacién del pedernal asociado a estos estromatolitos sugiere
los influjos de silice fluido pudieran disolver a los carbonatos por un decremento en el
pH causando la total disolucion del carbenato estromatolitico y al aumentar el pH el
gel se precipita alrededor de toda la materia orgénica de la localidad rica en plantas
vasculares, lo que conlleva a un ambiente altamente reductor de alta productividad
organica y anoxica, permitiendo asi una buena silicificacion y preservacion de
microorganismos de textura blanda antes de su completa degradacion bacteriana (Leo
& Barghoorn, 1976).

Sin embargo, este mismo material polimérico en este ambiente evité la preservacién
de biomarcadores aislados. No asi en los carbonatos, que almacenaron la materia
organica mas paulatinamente permitiendo el aislamiento de ciertos biomarcadores que
corresponden mayoritariamente a grupos de cianobacterias fotosintéticas y a
eubacterias de diversas capacidades metabdlicas, de las cuales sélo los lipidos de sus
paredes pudieron ser medianamente preservados sin mucha alteracidn como lo

atestiguan los resultados.
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Capitulo V.

CONCLUSIONES

Los estromatolitos Cretécicos de Huepac de la Formacion Tarahumara de acuerdo a las
evidencias descritas, sugieren un ambiente de aguas someras continentales, como
pudieran ser las de un lago o laguna, gue fueron depositados en un ambiente
vulcanosedimentario, como lo sugiere la evidencia geoldgica. La microfdbrica
estromatolitica que exhiben las muestras de Huepac manifiestan que los estromatolitos
estaban periddicamente sumergidos en los que se formaba Iamina oscura vy
periddicamente aumentaba el crecimiento de las comunidades microbianas autdtrofas
que formaban el tapete microbiano. Las laminaciones ricas en carbonato de calcio
periddica indican por otra parte, un influjo mayor de sedimentacion por su cercania al
continente. Los valores delta del fraccionamiento istdpico estimados para el carbono y

el oxigeno también concuerdan con cierta influencia continental.

Por otra parte, la evidencias paleontoldgicas como son la presencia de ciertas plantas
vasculares, la abundancia de raices vasculares en el pedernal, el tipo de vegetacién
descrita en trabajos previos, sumadas a las observaciones descritas de los microfdsiles
identificados, nos esta indicando que el ambiente de depdsito original estaba en
cercania inmediata con el continente, ademas de la ocurrencia ocasional de restos de
insectos en ciertas muestras. La evidencia proveniente de [os morfotipos de las
diatomeas penadas identificadas como representantes del género Fragiaria, Tabelaria
y Mefosira, todas estas con representantes actuales de aguas dulces, asociada a la
presencia de ciertos morfotipos semejantes a modernas algas continentales como son
las clorofitas y los miembros del género (haefomor’a, por |0 menos sugieren que no

se trata de condiciones marinas normales.
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En suma, tomando en cuenta el analisis de estromatolitos, de los tapetes recientes y
del pedernal, ias multiples evidencias geolégicas (geologia regional que abarca la
Formacién Tarahumara), sedimentologicas (textura de Ia  microfabrica),
paleontoldgicas {microfosiles representativos de aguas dulces), geoquimicas (valores
del CPy 0'® de los tres tipos de muestras) y bioguimicas (distribucién y abundancia de
alcanos entre Cig ¥ Czs en general), permiten afirmar que éstas estructuras
organosedimentarias se depositaron en un ambiente de transicién, con gran influencia
continental, como podrian ser los depésitos de cuencas de lagos, lagunares o de
esteros, o cualquier ambiente costero de transicién, en areas superficiales (la
predominancia de ldminas micriticas son caracteristicas de aguas superficiales y de
temperaturas subtropicales), y con incursiones frecuentes o periddicas de pedernal en
forma de gel que silificd en sitios de polimerizacién de materia orgénica derivada de la
microbiota presente. Este modo de fosilizacion permitid la silificacion de
microorganismos asociados a estromatolitos, en condiciones reductoras y andxicas,
generadas por la gran cantidad de materia organica, la alta productividad, ademéas de
un probable circulacion restringida que permitiera la conservacion Zaggerstattern

observada en el pedernal de Huepac.

La fuente de silice probablemente es de origen volcanico, a pesar de la presencia de
diatomeas, la forma y dimension de los bloques de pedernal y el tipo de contacto que
tiene con las calizas sugiere una depdsito masivo, por o menos en tres periodos

volcanicos activos.

La materia organica debid jugar un papel preponderante en los procesos de acrecidn
de los estromatolitos, especialmente durante el atrapamiento de particulas
sedimentarias mas que en la precipitacidén de éstas. Las observaciones realizadas en el
anélogo reciente evidenciaron que la estructura de la matriz mineral tiene una gran
coherencia interna debido a la gran cantidad de materia organica secretada
extracelularmente, que ademas de servir como soporte y proveer sitios de unién al
calcio, forma redes cristalinas donde se preserva de alteraciones diagenéticas a lo
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largo del tiempo y de donde fue posible obtener algunos biomarcadores de la

microbiota presente.

Los biomarcadores identificados en los estromatolitos de Huepac, demuestran que la
preservacion y proteccion de una buena cantidad de compuestos organicos durante la
historia diagenética, conservando sus caracteristicas primarias. Por tanto, se infiere
que existid una asociacion mineral con la materia orgdnica antes de la fosilizacidn,
durante las estapas de depdsito, como se observd en los travertinos de Viterbo.
Ademas, la calidad de microfdsiles preservados en el pedernal sugiere también que la
materia organica alrededor de ciertos tipos de filamentos y colonias, secretada en
forma de mucilago, pudo funcionar como un biofilme, probablemente también
compuesto por fibras de polisacaridos o pequefios polimeros similares, que permitieron
su preservacion /7 sitw, aunque no se puede precisar si el biofilme circundante de los
micrifdsiles fue secretado mayoritariamente por las cianobacterias preservadas o por
las colonias bacterianas que se encargan de la degradacion de materia organica en

ambientes reductores.

Ei andiisis de biomarcadores para rocas fdsiles y recientes provee una buena
herramienta para la reconstruccién paleoambiental o ambiental. Sin embargo, es
evidente que es un area gue apenas comienza y es necesario formar un banco de
datos de biomarcadores aislados de ambientes diferentes para tener un sistema de
referencia para comparar aquéllos compuestos fosiles y recientes dificiles de identificar
o interpretar porque se carece de datos suficientes que permitan deducir su fuente
biolégica.
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APENDICE 1

Escala del Tiempo Geologico *

Eon Fanerozoico
( 544 Ma -Presente)

Era Cenozoica
{65 Ma - Presente)

CUATERNARIO (1.8 - Presente}
Holoceno (11 000 - Presente)
Pleistoceno {1.8 Ma - 11 000)
TERCIARIO ( 65 - 1.8 Ma)
Plicceno {5 - 1.8}

Minceno {23 - 5}

Oligoceno (38 - 23}

Eoceno (54 - 38)

Paleoceno {65 - 54)

Era Mesozoica
(245 - 65 Ma)

Cretacico Superior- {110 - 65 Ma) Maastriquiano
Campaniano, Santoniane, Turoniane, Cenemaniano
Cretacico Inferior - (148-110 Ma) Aptiane-Albiano
Jurasico {208 - 146 Ma)

Tridsico (245 - 208 Ma)

Era Paleozoica
(544 - 245 Ma)

Périnico (286 -245 Ma)
Carbonifero (360 a 286 Ma)
Devédnico (410 - 360 Ma)
Siliirico {440 - 410 Ma)
Ordovicico {505-440 Ma)
Cambrico (544 - 505 Ma)

Precambrico
(4500 - 544 Ma)

Era Proterozoica
{2500 - 544 Ma)

Neoproterozoico {900 - 544 Ma)
Mesoproterozoico (1600 - 900 Ma)
Paleoproterozoico (2500 - 1600 Ma}

Arqueano (3800 - 2500 Ma)

Hadeano (4500 - 3800 Ma)

* At/ swww. uomp, berkeley. edu/help/bimeronm. fitm




APENDICE 11

Glosario de Términos

Aciclicos: Hidrocarburos alifaticos compuestos de moléculas en las que el carbono estd unido en cadenas
aciclicas {si estan unidos en anillos se les denomnina aliciclicos).

Adsorcién: Capacidad de todas las sustancias sélidas de atraer a su superficie moléculas o gases en
salucidn con las cuales entran en contacto.

Alifaticos: Compuestos organicos de cadena abierta y compuestos organicos ciclicos que semejan
compuestos de cadena abierta. Excepto por la aparicion ocasional de un grupo fenil (C;Hs) fas porciones de
hidrocarburos

Aloquimico: Abreviacidn de constituyente aloguimice que se refiere a todos aquelios materiales que se han
formado por precipitacidn guimica o bioguimica dentro de la cuenca de depdsito pero organizados en
agregados discretos y que han sufride algln cierto grado de transporte,

Ambiente de depésito: Caracteristicas generales de un depdsito donde se acumula material por diversos
mecanismos, por aire, agua precipitacion quimica evaporacidn, etc.

Aragonita: Mineral ortorémbico de carbonate de calcio cuya composicidn quimica es CaCOs, pero difiere de
la calcita en su dureza, en su gravedad especifica y en su arreglo espacial respecto al grupo CO; v en su
coordinacion con los nueve atomos de Oxigeno.

Biostromas: Estructura organo-sedimentaria estratiforme embebida en rocas de diferente litologia y cuyo
arrcho minimao es cien veces mayor o igual a cien veces su didmetro maxime.

Bitumen: Una de varias mezclas semisdlidas de hidrocarburas que se obtienen como residuos de la
destilacion del petréleo o del gas. En Europa éste término se emplea Unicamente como referencia a las
sustancias de color negro ¢ petroliferas de color café oscuro o ambar.

Calcedonia; Mineral siiiceo de cuarzo criptocristaling con una microtextura compacta v fibrosa.

Calcita: Mineral que consiste de carbonato de calcio ¢ristalizado en forma hexagonal.

Caliptra: Estructura bioldgica en forma de capucha o gancho cuya funcidn es proteger.

Caliza: Roca sedimentaria de carbonato compuesta por mas del 50 % del mineral carbonato de calcio
(CaC0,).

Calcita espatica: Mosaico de cristales mayores que la micita formados como cementantes o por
neocmorfisma,

Cementacion: Proceso de diagénesis quimica que incluye la precipitacién de nueves minerales dentro de
los espacios de los poros y requiere la sobresaturacién del fluido dentro de los poros respecto al mineral que
precipita.

Cianobacterias: Procariontes unicelulares de eubacterias también conocidas como algas verde-azules o
cianaofitas.

Clasto: Constituyente individual, fragmento o grano formado por fragmentacidn de una roca preexistente,

Conglomerado: Roca sedimentaria de textura gruesa con clastos mayores a 2 um.
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Diagénesis: Todos los cambios fisicos, quimicos y/o bioldgicos que ocurren en un sedimento después del
enterramiento inicial y antes de fa litificacién de la roca. Se usa tanto para la diagénesis de materia organica
coma de carbonatos.

Diatomeas: Cualquier miembro unicelular y protista del filum Bacillariofita algunos viviendo en colonias
acuaticas y distinguidas por dos testas que consisen de dos valvas siliceas llamadas frastulas.

Dolomita: Roca sedimentaria de carbonato compuesta de mas del 50% del mineral Carbonato de calcio-
magnesio (CaMg[CO0s]:). Casi todas las dolomitas se producen por la recristalizacidn de calizas
preexistentes.

Dasicladales: Orden del filum Clorofita de algas calcareas vy abundantes en el Paleozoico.

Endelitico(a): Habito de vivir dentro de las rocas.

Espatita: Cristales gruesos de CaC0; que forman granos mas grandes de 0.02 a 0.1 mm de didmetro y que
rellenan los espacios porosos, generalmente debido a recristalizacién.

Espora: Estructura bioldgica microscdpica que funciona como agente de reproduccidn vy es capaz de
desarrgllarse en organismos maduros o activos. Algunas son estructuras de resistencia al calor ¢ a la
desecacidn,

Esteres: Compuestos organicos cuya formula general es #COCOR " Reaccionan con agua para producir
alcoholes y acidos organicos e inorganicos. Los ésteres derivados de acidos carboxilicos son los mas
COMmUNEs.

Euhedral: Término descriptivo de la forma de los cristales de un mineral en el cual las caras cristalinas
estan presentes,

Fabrica: El arreglo de cristales en una roca en términos de su tamarnio, forma y orientacion cristalografica.

Facies: Aspecto, apariencia y suma total de todas las caracteristicas litologicas y biologicas de una dada
unidad estratigrafica, depositada al mismo tiempo y en continuidad litolégica.

Fenestrade (da): Un espacio abierto en la roca que puede estar completamente rellenada por un
cementante vy generalmente mucho mas grande que ilos intersticios soportados por los granos
sedimentaiios. Los espacios abieitos no tienen soporte en la infraestrictura de los granos primaiios que
forman el sedimento.

Formacién; Unidad fundamental y genética en la clasificacion litoestratigréfica que se refiere a los
productos de condiciones uniformemente alternadas que contiene rocas de un solo tipo litoldgico,
repeticiones de dos o més tipos o bien, una heterogeneidad extrema de estratos que en si misma constituye
una forma de unidad que los separa de los estratos adyacentes.

Glucocalix: Capa de glucopolisacaridos que cubre la superficie celular exterior de ciertos organismos.

Heterocisto: Células alargadas de pared gruesa que sirven para proteccidn y donde se realizan
generalmente reacciones de fijacién del nitrdgene atmosférico.

Hidrocarburos: Compuestos organicos formados por carbono e hidrdgeno. Son los principales
constituyentes del petrdleo y del gas natural, su abundancia es mayor en plantas Son insolubles en agua.

Isopreno: Hidrocarburo también conocido como 2-metil-1,3-butadieno. Muchas sustancias de origen
biclégico son pequefios miltiplos del CsHg. .Moléculas como el colesterol y cast todos los terpenos tienen su
esqueleto de carbone construide paso a paso por unidades de isopreno (la regla del isoprena).

Isoprenoides: Cualquier compuesto organice compuesto de dos o mas unidades de isopreno {unidades de
cinco atomos de carbono) en un determinado patrén. Los isoprencides contienen de dos a miles de
unidades de tsoprenc vy tienen una amplia gama de funciones en los seres vivos, desde pigmentos y
fragancias a vitaminas y precursores de hormonas sexuales.
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Kerdgeno: Material polimérico insoluble v de alto peso molecular formada por degradacidn de material
bioldgico o por reaccicnes de condensacion a altas temperaturas.

Lamina: Lz unidad méas pequefia de estructura sedimentaria en forma de capas.

Lipidos: Una clase de biomoléculas insolubles en agua que se pueden extraer de las células por medio de
solventes organicos como

Litificacidn: Proceso por medio del cual un sedimento se endurece convirtiéndose en roca sedimentaria.
Litologia: La descripcidn sistematica de rocas en términos de compaosicion y textura,

Micrita: Un precipitado de lodo calcdreo cuyos cristales son de 1 a 4 um de didmetro y formado dentro de
la cuenca de depdsito y gue no muestra ninguna evidencia de transporte,

Minerales detriticos: Son minerales como el cuarzo y feldespato, que sobreviven a la erosidn y son
transportados al sitio de depdsito como clastos.

Minerales autigénicos: Son minerales como la calcita, la halita y el yeso que se farman 47 s#v dentro del
ambiente de depésito en respuesta a procesos geoquimices.

Morfotipo: Término usado en taxonomia para referirse a un organismo o estructura con una forma
distinguible (o forma inducida ambientalmente) cuando la identificacion taxondmica es incerta.

Mucilago: Material polimérico adhesivo de origen orgénico que protege a las células de la desecacion.

Mudstone: Se refiere a la textura de depdsito de carbonatos cuya matriz estd soportada por lodo calcareo
{menos del 10% de granos); si tiene mas del 10% de granos se denomina wackstone.

Nucleacion: Es el proceso inicial de mineralizacion que invelucra una matriz.

Oncolito: Estromatolito oblongo de laminacidn envolvente y no asociado al estrato sedimentario.
Ostracodos: Clase perteneciente al filum Artropoda.

Pedernal: Roca sedimentaria silicea con impurezas menores, dura, compacta y quimicamente resistente.

Peloide: Un aloguimico formado por material criptocristalino o microcristalino independientemente de su
tamafio y origen. Se le da este nombre a ios granos compuestos por micrita o microesparita.

Plancténicos(as): habite propio de muchos microorganismos de flotar en aguas superficiales.
Pirita: Mineral cuya composicidn es FeS,.

Porosidad: La porcidn volumétrica de la roca no ocupada por granos, cristales o material cementante
natural; también se entiende como la proporcién de volumen hueco a volumen total.

Pseudoparénquima: Es un grupo de pseudotejido no especializado que puede ser compacto ¢ extensivo,

Radial-fibroso(a): Descriptivo de una fabrica de fibras cristalinas arregladas con sus ejes mas largos
radiando de un centro,

Terpenos; Los isoprencides también se conocen como terpenos. Los mds pequerios son aquelios que
contienen 10 dtomos de carbono y se dencminan moenoterpenos. Los terpenos que se incrementan por cada
unidad de cinco carbonos se denominan sesquiterpenas, diterpenocs, triterpenos y tetraterpenos
respectivamente.

Tricoma: Térming morfolégico que se refiere a a forma filamentosa o forma de hebra {una sola hilera de
celulas que forman el filamento exclusivo de cianobacterias.
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APENDICE HI

Planos Geométricos en las Diatomeas.

Epivalva X
_‘>.
J . ‘\1

Rafa

Nodulo
central

estrias ‘

Nédulo polar

Hipovalva

-

2o

Vista perivalvar

= i
= | X/
Z =y
% "'
35 j'
.
cintura
Vista Valvar
. . Vista Perivalvar
Vista Apical
C’w



BIBLIOGRAFIA

Allison, W. C. & Awramik, S. M,, 1989, Organic-walled Microfossils from Earliest Cambrian or Latest
Proterozoic Tindir Graup Rocks, Northwest Canada., Precambrian Res. 43; 253-294.

Amaya-Martinez, R. & M. M, C. Gonzalez., 1993, Las rocas volcanicas de la Formacion Tarabumara v su
relacion con las secuencias vulcano sedimentarias en la porcion centro-oriental del estado de Sonora.
Memorias def 1T Simposio de Geologia de Sonord y Areéas advacentes, Sonora 83, Hermosilo, Sonora,
Mexico. 29-30 de Marzo de 1993, Institulfo de Geologia, UNAM y Departamento de Geologia de /@
Universidad de Sorora. (Abstract).

Arenas, C., Pardo, G. & Casanova, 1., 1993, Bacterial stromatolites in lacustrine Miocene deposits of the
Ebro Basin (Aragdn, Spain)., Bof. Soc. Pafeont. ital, Spec. Vo/lr 9-22.

Arp, G., Hofmann, J. & Reitner, 1., 1998, Microbial Fabric Formation in Spring Mounds {*Microbialites™) of
Alkaline Salt Lakes in the Badain Jaran Sand Sea, PR China., Aa/zios 13: 581-592.

Arp, G., Thiel, V., Reimer, A., Michaelis, W. & Reitner, 1., 1999a, Biofilm exopolymers control in microbialite
formation at thermal springs discharging into the alkaline Pyramid Lake, Nevada, USA., Sedimeniary Geol,
126(1-4): 159-176.

Arp, G., Reimer, A. & Reitner, 1., 1998b, Calcification in cyanobacterial biofilms of alkaline salt lakes,,
European J. Phycol 34(4): 393-403.

Awramik, 5. M., 1971, Precambrian columnar stromatalites diversity., Sciance 174: 825-827.

Awrarmnik, S.M., 1977, Paleobiology of Stromatclites, en: Ponnamperuma, C. {ed.), Chemical Evolution of the
Early Precambrian, Academic Press, N.Y., 111-131.

Awramik, S.M.,1984, Ancient stromatolites and microbial mats, en: Cohen, Y., Castenholz, RW. &
Halvorsan, H.Q. {eds.), Microbial Mats: Stromatalites, New York, A. R., Liss Inc., 1-22,

Awramik, S. M., 1997, Archean and Proterozoic Lacustring Stromatolites,, facies 2361 195-284, Erlangen,
Alemania.

Awramik, S. M., Margulis, L. & Barghoorn, E. S., 1976, Evolutionary processes in the formation of
stromatolites, en: Waiter, M. R. (ed.), Stomatolites, Developments in Sedimentology 20, Eisevier,
Amsterdam, 149-162.

Barghoorn, E. 5. & Schopf, 1. W., 1966, Micrcorganisms three billion vears old from the Precambrian of
South Africa., Soence 152 758-763.

Barron, 1. A., 1993, The Palecbiology of Diatoms, en: Lipps, J. H. {ed.), Fosil Prokaryotes and Profists,
Blackwell Sci, Publ., Boston, 155-167.

Bathurst, R. G. C., 1971, Carbonate Sediments and their Diagenesis, Developments in Sedimentology 12,

Elsevier, Amsterdam.

Beraldi-Campesi, H. B., Chacdn Baca, E. & S. R. Cevallos-Ferriz., 1997, Microfossils of an Upper Cretaceous
(Campanian) vulcano-sedimentary sequence in Sonora, México., Amercan Journa! of Bolany 84: 6
(Abstracd).

Beraldi-Campesi, H. B., Tetrahedrum and other diatoms (en preparacién).
Boon, 1.)., Hines, H., Burlingame, A. L., Rupstra, W. 1. C,, De Leeuw, J.W., Edmunds, K. E. & Eglinton, G.,

1983, Organic geochemical studies of Solar Lake laminated cyanobacterial mats, en: Bjray, M., et al., {eds.),
Advances in Organic Geochemistry, 1981, N. Y., Wiley, 201-227.

128



Boon, J. J. & De Leeuw, 1. W., 1987, Organic geochemical aspects of ¢cyanobacterial mats, en: Fay, P. &
Baalen van, C. (eds.), The Cyanobacteria, Elsevier Sci. Publ., 471-491,

Béhm, F. & Brachert, T. C. 1993, Deep-water stromatolites and Aiiexiias Mastov from the Early and Middle
Jurassic of 5-Germany and Austria,, Facies 28: 145-168,

Borawitza, M. A., 1989, Carbonate Caicification in algae. Initiation and control., en: Mann, 5., Webb, J. &
Williams, R. J. P. {eds,), Biomineralization, Verlag-Chemie, Weinheim, 63-94,

Brading, M. G., Jass, ). & Lappin-Scott, H. M., 1995, Dynamics of bacterial biofilm formation, en: Lappin-
Scott, H. M. & Costerton, 1. W. (eds.), Microbial bigfilms, Cambridge University Press, Cambridge, 43-63,

Brassell, S. C., Wardroper, A, M. K., Thomsen, I. D., Maxwell, J. R. & Eglinton, G., 1981, Specific acyclic
isoprenoids as biological markers of methanogenic bacteria in marine sediments., Alztwre 290: 693-696.

Brassell, 5. C., Lewis, C. A,, De Leeuw, J. W,, de Lange, F. & Sinninghe, D. J. 8., 1986, Isoprenoid
thiophenes: Novel diagenetic products in sediments., Aafure 320: 160-162.

Brewer, P. G. & Goldmann, E., 1976, Alkalinity changes generated by phytoplankton growth., Lol
Ccenaogr. 21: 108-117.

Brook, T. D., 1976, Environmental microbiclogy of living stromatolites, en: Walter, M, R. {ed.),
Stromatolites, Developments in Sedimentology 20, Elsevier, Amsterdam, 141-161.

Buick, R., 1990, Microfossil rrecegnition in Archean rocks: An appraisal of spheroids and filaments from 3500
M. Y. old-chert barite unit at North Pole, Western Australia., Fa/zios 5: 441-459.

Burme, R. V. & Moare, L. 5., 1987, Microbialites: Organocsedimentary deposits of benthic microbial
communities., Fz/aios 2 241-254.

Byerly, G. R., Lowe, D. R. & Walsh, M. M., 1986, Stromatclites from the 3300-3500 Myr Swaziland
Supergroup, Barbeton Mountain Land, South Africa., Azfure 319: 489-491,

Canfield, E. D. & Raiswell, R., 1991, Pyrite Formation and Fossil Preservation, en: Allison, A. P, & Briggs, E.
G. B. (eds.), Releasing the Data locked in the Fossil Record, Topics in Geobiology S, Plenum Press, N. Y.,
338-391.

Caudwell, Ch., 1987, Etude expérimentale de |a formation de micrite et de sparite dans ies stromatolites d
"eau douce a Raviana, Bull Soc. Geol france 8(3[2): 299-306.,

Cevallos-Ferriz, S. R. & Ricalde-Moreno, 0., 1995. Palmeras Fésiles del Norte de México., Anales daf
Instituto de Biologia, UNAM, Serfe Botdnica 66(1): 37-106.

Chacén-Baca, E., H. B. Beraldi-Campesi., 5. M. Awramik. & Cevallos-Ferriz, 5. R., Phanerozoic Stromatolites
and their associated chert from the Tarahumara Formation {en preparacidn).

Chacén-Baca, E. & Cevallos-Férriz., 1995, Microbial Sediments and their biclogical contents of the
Tarahumara Formation, Sonora, México., American Journal of Botarny 84(6)} (Abstract)

Chafetz, H. 5. & Folik, R. L., 1984, Travertines: Depositional marphology and the bacterially constructed
constituents., 2 Segimentary Fetrology S4: 289-316.

Chafetz, H. 5., Rush, P. F. & Utech, N. M., 1991, Microenvironmental controls on mineralogy and habit of
CaC03 precipitates: An example from an active travertine system., Sedimentfology 38: 107-126.

Chafetz, H.S. & C. Buczynski, C., 1992, Bacterially induced lithifications of Microbial Mats., Falaios 7: 277-
293,

129



Chalansonnet, S., Largeau, C., Casadevall, E., Berkaloff, C., Peniguel, G. & Couderc, R., 1988,
Cyanobacterial resistant biopolymers. Geochemical implications of the properties of Sohizothrix sp. resistant

material., en: Makavelli, L. & Novelli, L, (eds.), Advances in Organic Geochemistry 1987, Pergamon Press,
Oxford, Crganic Geocherm 13t 1003-1010.

Cidu, R., Fantani, L. & Zuddas, P., 1990, The travertine deposit at Funtona Maore., CHemical Geology 84:
198-200.

Cloud, P., 1976, Beginnings of Biosphere evolution and their biogeochemical consequences., Pafeabiology 2:
351-387.

Costertan, J. W., Lewandowsky, Z., Caldwell, D. E., Korber, D. R: & Lappin-Scott, H. M., 1995, Microbial
biofilms., Amn. Rev. Microbiol 49 711-746,

Dabrio, C. J., Esteban M & Martin, J. M., 1981, The coral Ref. of Nijar, Messinian (uppermost Miocene),
Almeria Province, SE Spain., 2 Sed. Petro/ 51, 147-171.

Darnell, 1., Lodish, H. & Bailtimore, D., 1986, Molecular Cell Biology, Sci. Am. Books, 1189.

Decho, A. W., 1990, Microbial exopolymer secretions in ocean environments: Their role in food webs amd
marine processes., Jceanogrn. Mar. Biol, An. Rev. 28: 73-153,

Degens, E. T., 1979, Why do organisms calcify?., Chem. Goo/25: 257-269.

Degens, E. T., 1989, Perspectives in Biogeochemistry, Springer-Veriaq, Berlin, 423.

De Leeuw, D., & Largeau, C., 1993, Review of Macromolecular Organic Compounds that comprise Living
Organisms and Their Role in Kerogen, Coal and Petroleum Formation, en: Engel, M. H. & Macko, S.A, (eds.),

Organic Geochemistry, Plenum Press, N.Y.,, 23-72.

Difl, R. F., Kendall, C.G.5.C., & Shinn, E. A., 1986, Giant subtidal stromatolites forming in normal salinity
water,, Malure 324: 55-58.

Dill, R.F., 1991, Subtidal stromatolites, ooides and crust-lime muds at the Great Bahama Bank margin: SEPM
{Soc.Sed, Gealoav), Shecks/ Public. 461 147-171,

Dravis, 1., 1983, Hardened Subtidal Stromatolites, Bahamas., Stiernce 219: 385-386,

)

B ATy VA e « 1! 1q
unlop, J.5.R., Muir, M.D., Milne V.A. & Groves, D.1,19

of Western Australia., Azfure 274 676-678.

RA~ A O e 7
[S] /

Eglington, G. & Hamilton, R. J., 1967, Leaf epicuticular waxes., Scigrce 156: 1322-1335.
Eglington, G. & Murphy, M. T. J., 1969, Qrganic Geochemistry, Springer-Verlag, New York.

Emeis, K. C,, Richnow, H. H. & Kempe, S., 1987, Travertine formation in Plitvice National Park, Yugoslavia,
Chemical versus biological control., Sedimentofogy 34: 535-609.

Farrimond, P. & Telnaes, N., 1996, Three series of rearranged hopanes in Toarcian sediments (North Italy).,
Org. Geochemn. 25: 165-177.

Feldmann, M., 1995, Controls on stromatolite formation: A comparative study of modern stromatolites from
the Bahamas with Messinian examples from southeast Spain, PhD thesis., ETH Ziirich, 128.

Feldmann, M. & McKenzig, J. A, 1998, Stromatolite-Thrombolite Associations in a Modern Environment, Lee
Stocking Islands, Bahamas., Fa/z0s13: 201-212.

Fogel, M. L. & Cifuentes, A. L., 1993, Isotope Fractionation during Primary Production, en: Engel, M. H. &
Macko, S. A. {eds.), Organic Geochemistry, Plenum Press, N.Y., 73-99,

. TESIS CON
| FALLA DE ORIGEN




Folk, R. W., 1993, SEM Imaging of bacteria and nanabacteria In carbonate sediments and rocks., Z Sed
Petrol 63: 9390-1000.

Fortin, D., Ferris, F. G., & Beveridge, T, 1., 1997, Surface-mediated mineral development by bacteria., fev.
Mineral 35: 161-180,

Garret, P., 1970, Phanerozoic stromatolites: non-competitive ecology restriction by grazing and burrowing
animals., Swence 169: 171-173.

Garsida, J., 1982, Nucleation, en: Nancollas, G. H. {ed.), Biological mineralization and demineralization,
Springer-Vetlag, Berlin, 23-35.

Gebelein, C., 1969, Distribution, morphology and accretion rate of Recent subtidal algal stromatolites,
Bermudas., J Sediment. Petrology 39: 49-69.

Gebelein, C.D., 1974, Biologic control of stromatolites microstructure: Implications for Precambrian time
stratigraphy., Am. J Sci 274: 575-598.

Gebelein, C. D., 1976, Open Marina Subtidal and Intertidal Stromatolites (Florida, The Bahamas and
Bermuda), en: Walter, M. R. (ed.), Stromatolites, Developments in Sedimentology 20, Elsevier, Amsterdam,
381-388.

Gebelein, C.D. & Hoffman, P., 1973, Algal origin of dolomite laminations in stromatclitic limestones., J Sed.
Petrol 43 603-613.

Geitler, L., 1932, Cyanophvceae: Rabenhorst's Krypiogamen-Flora von Deutschland, dsterreich und der
Schweiz, v. 14, 2nd ed., K8ltz Sci. Books (Reprint 1985}, Konigstein, 1196.

Gelpi, E., Schneider, H., Mann, J. & Ord, 1., 1970, Hydrocarbons of geochemical significance in microscopic
algae., Aptochemistry 9: 603-612.

Gemerden van, H., 1993, Microbial mats: a joint venture., Mare Geology 113: 3-25,

Gersonde, R. & Harwood, D. M., 1990, Lower Cretaceous Diatoms from ODP Leg 113 Site 693 (Weddell
Sea). Part 1. vegetative Cells., en: Barker, P. F. {ed.}, Proceedings of the Ocean Drilling Program, College
Station, Texas.

Ginsburg, R. N., Hardie, L. A., Bricker, ©0. P., Garret, P. & Wanless, H. R., 1977, Exposure index: a
quantitative approach to defining position within the tidal zone; en: Hardie, L.A. (ed.}, Sedimentation on the
modem Carbonate Tidal Flats of Northwest Andros Island, Bahamas: Baltimore, Johns Hopkins University
Press, 7-11.

Golubic, 5., 1973, The relationship between blue-green algae and carbonate deposits, en: Camr, N. &
Whitton, B. A. (eds.), The Biology of the Blue-Green Algae, Blackwell Sci. Publ,, Oxford, 434-472.

Golubic, S., 1976, Organisms that built stromatolites, en: Walter, M. R. {(ed.), Stromatolites, Developments
in Sedimentology 20, Eisevier, Amsterdam, 113-126.

Golubic, S., 1983, Stromatolites, Fossit and Recent: A case history, en: Westbroek P. & De Jong, E. W.

(eds.), Biomineralization and Biological Metal Accumulation, Biological and Geological Perspectives,
Dordrecht, Holland/ Boston USA/ London, England, D. Reidel Publ, Comp., 313-326.

Golubic, S., 1991, Modern Stromatolites: a Review., en: Riding, R. (ed.), Calcareous Algae and
Strematolites, Springer-Verlag, Berlin-Heidelberg-New York, 21-51.

Golubic, 5., 1994, The continuing importance of Cyanobacteria., en: Bengtson, S. (ed.)}, Early Life on Earth,
Nobel Symposium 84, Columbia University Press, N. Y., 245-258.

131



Grotzinger, J. P., 1990, Geochemical model for Proterozoic stromatolite decline., Am. J Soi 290-A: 80-103.

Grotzinger, J. P., 1994, Trends in Precambrian carbonate sediments and their implications to understand
evolution, en: Bengtson, S. (ed.), Early Life on Earth, Nobel Symposium 84, Columbia University Press, N.
Y., 245-258.

Grotzinger, J. P. & Knall, A. H., 1995, Anomalous carbonate precipitates: Is the Precambrian the key to the
Permian?., Aa/z/in510: 578-596,

Grotzinger, 1. P. & Rothman, D.H,, 1996, An abiotic model for stromatolite morphogenesis., Agfre 383:
423-425.

Harwood, D. M, & Gersonde, R., 1990, Lower Cretaceous Diatoms from ODP Leg 113 Site 693 (Weddell
Sea). Part2: Resting Spores, Chrysophycean Cysts, an Endoskeletan Dinoflagellate, and Notes on the Crigin
of Diatoms, en: Barker, P. F. {ed.), Proceedings of the Ocean Drilling Program, Scientific Results, Vol. 113,
403-425,

Harwood D. M. & V. A. Nikolaev, 1895, Cretaceous Diatoms: Morphology, Taxonomy, Biostratigraphy, en:
Blome, et al., (eds.), Silicequs Microfossils., Paleontological Society, Short Courses in Paleontology 8,1-26.

Hedges, 1. 1. & Prahl, F. G., 1993, Early Diagenesis: Consequences for Applications of Molecular Biomarkers,
en: Engel, M. H. & Macko, 5. A. (eds.), Organic Geochemistry, Plenum Press, N.Y., 237-254.

Hefter, )., Thiei, V., Jenisch, A. Galling, U., Kempe, S. & Michaells, W., 1993, Biomarkers Indicators for
microbial contribution to recent and late Jurassic carbonate deposits., Azcies 29: 93-106.

Hernandez-Castillo, G. & Cevallos-Ferriz, S. R., 1999, Reproductive and vegetative organs with affinities to
Haloragaceae from the Upper Cretaceous Huepac Chert locality of Sonora, México., American Journal of
Botany 867120 1717-1734,

Hoffman, P., 1976b, Stromatolite morphogenesis in Shark Bay, Western Australia, en: Walter, M. R. (ed.),
Stromatolites, Developments in Sedimentology 20, Elsevier, Amsterdam, 261-272.

Hoffman, P., 1976a, Environmental diversity of Middle Precambrian Stromatalites, en: Walter, M. R. (ed.},
Stromatolites, Davelonments In Sedimentology 20, Elsevier, Amstardam, 599-611.

Horodosky, R. 1., Bloeser, B. & Vonder Haar, S., 1977, Laminated algal mats from the coastal lagoon,
Laguna Mormona, Baja California, Mexico., 1 Sedimentary Petro/47: 680-696.

Irion, G. & Mdller, G., 1968, Mineralogy, petrology, and chemical composition of some calcareous tufa from
the Schwabische Alb, Germany., en; Miller, G. & Friedman, G. M. (eds.), Recent developments in carbonate
sedimentology in Central Eurgpe, Springer-Verlag, Berlin-Heidelberg-New York, 157-171,

Jackson, L. L. & Blomquist, G. 1., 1976, Insect waxes, en: Kolattukudy, P. E. (ed.), Chemistry and
biochemistry of natural waxes, Elsevier, Amsterdam, 201-229.

Jacques-Ayala, C., B. Garcia, ). C. Dejong, N. M. Grajales, M. M. Lépez, and P. Layer. 1983, Age constraints
for Cretaceous early-Tertiary thrusting and folding, northwestern Sonora, Hermosillo, Sonara. Memorias de/
I Simposio de Geologia de Sonora y Areas aayacentes, Sonora 23. Hermosilla, Sonora, México. 29-30 de
Marzo de 1995, Instiuto de Geologia, UNAM y Departamento de Geclogia de 1z Universidad de Sonora.
(Abstract).

James, N, P, & R, N. Ginsburg., 1979, The seaward margin of Belize Barrier and atoll reefs., Spec. Pubi,
Assoc. Sedimentol. 3 191,

Jones, B., Renaut, R. W. & Rosen, M., 2000, Trigonal dentritic calcite crystals forming from hot spring
waters at Waikite, North Island, New Zealand., J Sed Res. 70: 586-603.

132



Jones, B., Renaut, R.W., & Rosen, M. R., 2001, Stromatolites forming in Acidic Hot-springs waters, North
Island, New Zealand., Paia/os 5: 450-475.

Kalkowsky, E., 1908, Oclith und Stromatolith im norddeutchen Buntsandstein., Zeifsefit dor devtchen
geologischien Gesellschaft 60: 68-125.

Kempe, 5., 1990, Alkalinity: The link between anaerchic basins and shaflow water carbonates.,
Naturwissenschaften T7: 426-427.

Kempe, S., & J. Kazmierczak., 1990, Calcium Carbonate supersaturation and the formation of in situ calcified
mats, en: Ittekat, V. A., Kempe, S., Michaelis, W. & Spitzy, A. {eds.), Facets of Modern Biogeochemistry,
Festschrift for E. T. Degens on occasion of his 60" birthday, Springer-Verlag, Berlin, 255-278.

Keniig, F., Sinninghe-Damste, 1. S., Kock-Van Dalen, A. C., Rupstra-Crupstra, W. L. C,, Hug, A. Y. & De
Leeuw, J. W., 1995, Occurrence and origin of mono- di-, and trimethylalkanes in modern and Holocene
cyanobacterial mats from Abu Dhabi, United Arab emirates., Geocfuim. Cosmochim. Actz 59: 2999-3015.

Keupp, H. & Arp, G., 1990, Aphotische Stromatolithe aus dem siiddeutschen Jura (Lias, Dogger)., Beriner
Geowiss. Abfh, A124: 3-33.

Klok, J., Cox, H. C., Bracis, M., De Leeuw, 1. M, & Schenck, P. A., 1984b, Carbohydrates in recent marine
sediments. I Origin and Significance of the oxy- and O-methyl-monosaccharides., Crg. Geochem. 7: 73-84.

Knauth, L. P., 1979, A model for the origin of chert In limestone., Geology 7: 274-277.

Knoll, A. H., 1985, Exceptional preservation of photosynthetic organisms in silicified carbonates and silicified
peats., A Trans. R Soc Lond. £311; 111-122,

Knoll, A, H. & Golubic, S., 1979, Anatomy and taphonomy of a Precambrian algal stromatolite., Areczmbrian
Reas, 10: 115-151,

Knoll, A. H. & 1. Bauld, 1989, The evolution of ecological tolerance in prokaryotes., 77ans. Roy. Soc. £dim.
Fart 5¢v. 8O: 209-223,

Knoll, A, M., Swett, K. & Mark, J., 1991, Palecbiology of a Neoproterozoic Tidal Fiat/Lagoonial Complex: The
Draken Conglomerate Formation, Spitsbergen., . Pafeont 64(4): 531-570.

Knoll, A. H., Fairchild, 1. 1. & Swett, K., 1993, Calcified Microbes in Neoproterozoic carbonates: Implications
for ouer understanding of the Proterozoic/Cambrian transition., Fa/zios 8: 512-525,

Knoll, A. H, & Semikhatov, M. A., 1998, The Genesis and Time Distribution of two Distinctive Proterozoic
Stromatolites Microstructures., Aaiios13: 408-422,

Krylov, I N., 1976, Approaches to the Classification of Stromatolites, en: Walter, M. R. (ed.), Stromatolites,
Developments in Sedimentology 20, Elsevier, Amsterdam, 31-43.

Krumbrein, W, E., 1979, Calcification by bacteria and algae, en: Bicgeochemical Cycling of Mineral-forming
elements, en: Trudinger, P.A. & Swaine, D. J. (eds.), Elsevier, Amsterdam, 47-68.

Krumbein, W. E., 1983, Stromatolites. The challenge of a term in space and time., Arecambrian Res 20:
493-531.

Krumbein, W. E., & Cohen, Y., 1977, Primary praduction, mat formation and lithification chances of oxygenic
and facultative anoxygenic cyanophytes (cyanobacteria), en: Fliigel, P (ed.), Fossil Algae, Springer-Verlag,
Berlin, p. 37-56,

Krumbein, W, E., Cohen, Y. & Shilo, M., 1977, Solar Lake (Sinai) 4. Stromatolitic cyanobacteria mats.,
Limnol Océanagr 22t 635-656.

133



Kvenvolden, K. & Hodgson, G. W., 1969, Evidence for porphyrins in Early Precambrian Swaziland System
sediments,, Geochim, Cosmochim, Acfa 33: 1195-1202.

Land, L. S., & C. H. Moore., 1980, Lithification, micritization and syndepositional diagenesis of biolithites on
the Jamaican Island slope., [ Seq, Pefrof 50: 357-370.

Leo, R. F. & E. S. Barghoorn., 1976, Silicification of wood., Bof. Mus. Leailts Harvard Univ, 25: 1-46.
Libes, 5. M., 1992, Marine Biogeochemistry, Wiley & Sons, Inc., N.Y., 734 p,

Lipps, J. H., (ed.), 1993, Fosil Prokarvotes and Protists, Blackwell Sci. Publ., Boston, 155-167.

Little, B. J., Wagner, P. A., & Lewandowski, Z., 1997, Spatial relationships between bacteria and mineral
surfaces., Rev. Minersl 35: 123-159.

Logan, B. W., 1961, Cryptozcan and associated stromatolites from the Recent, Shark Bay, Western
Australia., J Geology72:517-617.

Lagan, B.W., R. Rezak, R. N. Gisburg.,, 1964, Classification and environmental significance of algal
stromatolites., J Geology72: 68-83.

Lowe, D. R., 1580, Stromatolites 3,400 MYR-old from the Archean of Western Australia., Aafre 2841 441-
443,

Lowe, D. R., 1994, Abiclogical origin of described stromatolites older than 3.2 Ga., Geology 22:387-390.
Lowestam, H. A_, 1981, Minerals formed by organisms., Sciernce211: 1126-1131.

Mann, 5., 1986, Biomineralization in lower plants and animals- Chemical Perspectives., en: Leadbeater, B. S.
C. & Riding, R. {eds.), Biomineralization in lower plants and animals, Syst. Assoc, Spec, Vol, 30; 39-54.

Mann, S., 1988, Malecular recognition in biomineralization., Aafure 332: 119-124.

McDowell, F. W., Roldan-Quintana, J. & Connelly, 1., 2001, Duration of Late Cretaceous-early Tertiary
magmatism in east-central Sonora, México., Gegl Soc Am. Bull 113(4): 521-531.

McKenzie, J. A., 1981, Holocene dolomitization of calcium carbonate sediments from coastal sabkhas of Abu
Dhabi, UAE: a stable isotope study., 2 Geol 89: 185-198,

Mendelson, C. V. & Schopf, 1. W., 1992, Proterczoic and selected Early Cambrian microfossils and
micorfossils-like objects, en: Schopf, 1. W. & C. Klein (eds.), The Proterozoic Biosphere: A Multidisciplinary
Study, Cambridge, University Press, Cambridge, 865-951.

Merz, M. U. E., 1992, The Biology of Carbonate Precipitation by Cyanobacteria., ~acies 26: 81-102.

Merz, M, P., 1897, Facies Anlysis in Upper Jurassic Strematolites: Supported by palynological and Stable
Isotopic Data., Facies 361 242-245,

Michaelis, W., & Albrech, P., 1979., Molecular fassils in kerogen., Aafurmwissenschalien 66: 420-422.

Michaelis, W., Mycke, B. & Richnow, H. H., 1986, Organic chemical indicators for reconstruction of Angola
Basin Sedimentation Process., Mitt-Geo/-Palaontol, st Univ. Hamburg 60: 90-113.

Mincley, W. L., 1962, Studies of the ecology of a spring stream-Doe Run, Meade County, Kentucky, USA,
Atomic Energy Comm. Rept. Contract AT {40-1)-2595, Lousville University, 374.

Mcldowan, J. M., & Albrecht, P., 1979, Molecular fossils of archecbacteria in kerogen., Maturwissensciafien
66: 420-422.,

i34



Monty, €. V. L.,1967, Distribution and structure of Recent stromatolitic algal mats, Eastern Andros Islands,
Bahamas., Ann. Soc. Geol Befg. 90: 1966-19567.

Manty, C. V. L, 1973, Precambrian background and Phanerozoic history of stromatolitic communities, an
Overview., Ann. Soc. Geol Belg. 96: 585-624,

Monty, C. V. L., 1977, Evolving concepts on the nature and the ecological significance of stromatolites. en:
Fliigel, E. (ed.), Fossit Algae, Springer-Verlag, Heidelberg, 15-35.

Monty, C. L. V. & Hardie, L. A., 1976, The geclogical significance of the freshwater blue-green algal
calcareous marsh., en: Walter, M. R. (ed.), Stromatolites, Developments in Sedimentology 20, Elsevier,
Amsterdam, 447-478.

Muir, M. D. & Grant, P. R., 1976, Micropaleontological evidence from the Overwacht Group, South Africa,
en: Windley, B. F. (ed.), The Early History of the Earth, Witey Inc., London, 595-603.

Obenlunescholss, 1., 1991, Biologie und Okologie von drei rezenten StiBwasser-Rivularien {Cyabobacterien)-
Ubertragtbarkeit artspezifischer Verkalkungsstructuren auf fossile Formen., Gdtinger Arb. Geol. Paldont 50t
86,

Qurrison, G., 1994, Bicmarkers in the Proterozoic record, en; Bengtson, (ed.), Early Life on Earth, Nobel
Symposium 84, Columbia University Press, N. Y., 259-269,

Ourisson, G., Albrecht, P. & Rchmer, M., 1982, Predictive microbial biochemistry: from molecular fossils to
procaryotic membranes., frerds Siochem. 5c. 148: 77-79.

Ourisson, G., Rohmer, M. & Albrecht, P., 1987, Prokaryotic hopanoids and other pelyterpenocid sterol
surrogates,, Ann. Rev, Microfiol, 41: 301-333.

Park, R., 1976, A note on the significance of laminations in stromatolites., Sedimento/ogy 23: 379-393.
Pentecost, A., 1978, Calcification and Photosynthesis in Corafing officialis., Phayeol J, 13: 383-390.
Pentecost, A., 1978, Blue-green algae and freshwater deposits., Proc. R. Soc. London. B 200: 43-61.
Pentecost, A., 1995, The microbial ecology of some Italian hot-spring travertines., Miodios 81: 45-58.

Pentecost, A., 1995h, The Quaternary travettine depaosits of Europe and Asia Minor., Quatermnary Science

Reviews 14 1005-1028.

Pentecost, A. & Riding, R., 1986, Calcification in Cyanobacteria., en: Leadbeater, B.S.C. & Riding, R. (eds),
Biominerglization in lower Plants and Animals. Syst. Assoc. Spec. Publ 30, 73-90,

Pentecost, A, & Terry, C., 1988, Inability to demonstrate calcite precipitation by bacterial isolates from
travertines., Geomicrobiol /. 6. 185-194,

Peters, K. E. & J. M. Moldowan, 1993, The Biomarkers Guide, Prentice Hall, Englewood Cliffs, N. J.

Pflug, H. D., 1972, Zur Fauna der Nama-Schichten in Siidwest-Afrika III: Erniettomorpha, Bau und
Systematik., Palzcontographica Abt. A139; 134-170.

Playford, P. K., A. E. Cockbain., E. C. Druce, J. L. Wray., 1976, Devonian stromatolites from the Canning
Basin, Western Australia, en: Walter, M. R. (ed.), Stromatglites, Developments in Sedimentology 20,
Elsevier, Amsterdam, 543-563.

Pratt, B. R., 1992, Stromatolite decline - A reconsideration., Geology 10: 512-515,

Pratt, L. M., Comer, J. B. & Biassell, 5. C., 1992, Geochemistry of Organic Matter_jn_Sediments_and
Gedimentary Rocks, SEPM Short Course 27, Tulsa, Oklahoma.

TESIS CON
| FALLA DI ORIGEN

135




Reid, R. P. & Browne, K. M., 1991, Intertidal stromatolites in a fringing Holocene reef complex, Bahamas.,

Geclogy19: 15-18,
Reitner, 1., 1993a, Modern cryptic microbialites/metazoan facies from Lizard Island (Great Barrier Reef,
Australia). Formation and concepts., facies 29: 3-40.

Reitner, J., 1993b, Microbialites and asscciated benthic community of cryptic environments of fringing and
barrier reefs of the Lizard Island Section {Great Barrier Reef, Australia), en: Flugel, E. (ed.), Evolution of
Reefs, A German Pricrity Research Program, Topics and Results, Erlangen.

Reitner, 1., P. Gautret & F. Neuweiler, 1996, Microfabric, Histology and Biogecchemistry of Modern Zones of
Automicrite Production, 307 International Geological Congress, Beijing, Vol.2: 144 (Abstract ).

Riding, R., 1991, Classification of microbial carbonates in Phanerozoic reefs, en: Riding, R. (ed.}), Calcareous
Algae and Stromatolites, Springer-Verlag, Berlin, 1-51,

Riding, R., Braga, J. C. & Martin, 3. M., 1991, Qqlite stromatelites and thrombolites Miocene, Spain:
Analogues of Recent giant Bahamian examples., Sedimentary Geology T1: 121-127,

Robinson, N. & Eglinton, G., 1990, Lipid chemistry of Icelandic hot springs microbial mats., Omaric
Geochemisiry 15: 291-298.

Roldan-Quintana, 1993. Nuevos datos sobre la Geologia de la Hoja Dura en Sonora centro-oriental,
Memorizs def [T Simposio de Geologia de Sonora y Areas advacentes, Sonorg 23, Hermosilo, Sonors,
Mevico, 29-30 de Marzo de 1993 Institvfo de Geologia, UNAM y Departamento de Geologia de /3
Lniversidad de Sonora, {ADstract),

Rothpletz, A., 1896, Uber die Flysh-Fucoiden und einige andere fossil Algen, sowie (ber liasische Diatomeen
fuhrende Hornschwamme., 2 Of Geol Ges. 48: 854-914,

Round, F, E., Crawford, R. M. & Mann, D. G., 1990, The Diatoms., Cambridge University Press, Cambridge,
988.

Schildowsky, M., 1993, The initiation of Biological Processes on Earth., en: Engel, M. H.. & Macko, S. A,
{eds.), Qrganic Geochemistry, Plenum Press, N.Y., 639-655,

Schildowsky, M., Golubic, S.; Kimberley, M. M., McKirdy, D. M. & Trudinger, P.A. (eds.), 1992, Early Organijc
Evolution, Springer-Verlag, Berlin, 861.

Scholle, P. A., 1978, A Color IHustrated Guide to Carbonate Rock Constituents, Textures, Cements_and
Porosities, Tulsa AAPG Memoir 27:241.

Schopf, 1.W., 1968, Microflora of the Bitter Springs Formation, Late Precambrian, Central Australia., J
Faleontology 42: 651-668.

Schopf, 3. W. (ed.), 1983, The Earth 's Earliest Biosphere, Princeton University Press, Princeton, N. 1.

Schopf, J.W. & Klein, C., 1992, (eds.), The Proterozoic Biosphere: A Multidisciplinary Study, Cambridge

University Press, Cambridge.

Schopf, 1.W., 1993, Microfossils of the Early Archean Apex Chert: New evidence of the antiquity of life.,
Stience 260: 640-646.

Schopf, J. W., 1954, The oldest known records of Life; early Archean stromatolites, microfossils and organic
matter, en: Bengtson, S. {ed.), Early Life on Earth, Nobel Symposium 84, Columbia University Press, N. Y.,
193-207.

Seifert, W. K., Moldowan, J. M. & Demaison, G. }., 1984, Source correlation of biodegraded oils., Organic
Geochemistry 6: 633-643.

s TESIS CON
FALLA DE ORIGIN




Seilacher, A., 1967, Bathymetry of trace fossils., Marine Geology 5t 413-428.

Semikhatov, M.A., Gebelein, C. D., Cloud, P., Awramik, 5. M. & Benmore, W. C., 1579, Stromatfolites
morphogenensis-progress and problems., Garr. L £ar% Sci 16: 992-1015.

Serebtyakov, 5. N. & Semikhatov, M. A., 1874, Riphean and Recent strematolites: A comparisen., Az L Scr.
74: 556-574.

Shiea, J., Brassell, 5. C. & Ward, D. M., 1990, Mid-chain banched mono and dimethyl alkane in hot spring
cyanobatcerial mats: A direct biogenic source for branched atkanes in ancient sediments., rg. Geochem
15: 223-231.

Slaughter, M. & Hill, R. 1., 1991, The influence of crganic matter in organogenic dolomitization., 2 Sed
Petrof 61: 296-303.

Southgate, P.N., 1989, Relationship between cyclicity and stromatgolite form in the Late Proterozoic Bitter
Springs Farmation, Australia., Sedimentology 36: 323-339,

Strother, P. K., Knoll, H. A, & Barghomn, E. 5., 1983, Microorganisms from the late Precambtian
Narssarssuk Formation, north-western Greenland., Pa/zontology 26: 1-32.

Stumm, W. 1992, Chemistry of the solid-water interface, Wiley, N.Y., 428.

Summons, R. €., 1993, Biogeochemical Cycles: A Review of Fundamental Aspects of Organic Matter
Formation, Preservation and Composition, en: Engel, M. H. & Macko, S. A. (eds.), Organic Geochemistry,
Plenum Press, N. Y, 3-19.

Summeons, R, E. & Powell, T. G., 1986, Ghlorobiaceae in Palenzoic Seas revealed by biolegical markers,
isotopes and geology., Malure 319. 763-765.

Summons, R. E. & Powell, T. G., 1987, Identification of arylisoprenocids in source rocks and crude oils:
Biological markers for the green sulphur bacteria., Geochim, Cosmochim. Acta51: 557-566.

Summons, R. E. & Walter, M. R., 1990, Molecular Fossils and microfossils of prokaryotes and protests from
Proterazoic sediments., Am. 7 S 290-A: 212-244,

Summons, R. E. & Hayes, D., 1992, Principles of Molecular and Isotopic Biochemistry., en: Schopf, 1. W. &
Klein, C. (eds.), The Proterozoic Biosphere; A Multidisciplinary Study, 309-324, Cambridge University Press,
Caminidge.

Summons, R. E., Jahnke, L. L. & Roksandic, Z., 1994, Carbon isctopic fractionation in lipids from
methanotropic backteria: Relevance for interpretation of the geochemical record of biomarkers., Geochim.
Cosmochim. Acts 58: 2853-2863.

Summons, R. E., Janhke, L. L., Hope, 1. M. & Logan, G. A,, 1999, 2-methylhopanoids as biomarkers for
cyanobacterial oxygenic photosynthesis., Aaéire 400: 554.

Sumner, D. Y., 1997, Late Archean calcite-microbe interactions: Two merpholegically distinet microbial
communities that affected calcite nucleation differently., Paizios 122 302-318,

Sumner, D. Y. & Grotzinger, J. P., 1996, Where the kinetics of calcium carbonate precipitation related to
oxygen concentration?., Geplogy 24 119-122.

Suzuki, N. & Taguchi, T., 1987, Diagenesis of extractable bound fatty-acids in possible source rocks in
Japan., Org. Geochem 6 125-133.

Swaine, D. 3. & Skyning, G. W., 1979, Bicgeochemical Cycling of Mineral-Forming Elements, en: Trudinger,
P. A. & Swaine, D. 1. {eds.), Mineral-Forming Elements, Elsevier, Amsterdam, 293-314.

137



Talbot, M. R, (1990}, A review of the paleohydrolagical interpretation of carbon and isotopic ratios in
primary lacustrine carbonates., (hem. Geol 80; 261-279.

Tappan, H., 1980, The Paleobiclogy of Plant Protists, Freeman, San Francisco, 567-676.

Thiel, V., Reitner, J. & Michaelis, W., 1996, en: Reitner, 1., Neuweiler, F. & Gunkel, F. (eds.), Global and

Regional Controls on Biogenic Sedimentation. Reef Evolution/ Reseach Reports, Géttingen, Gittinger Arb.
Geol. Palaont. Sb2: 129-132.

Thiel, V., Peckmann, J., Seifert, R., Wehrung, P., Reitner, J. & Michaelis, W., 1999, Highly isotopically
depleted isoprenoids: Molecular markers for ancient methane venting., Geochim. Cosmochin. Acts 63
(23/24): 3959-3966.

Thompson, J. B. & Ferris, F. G., 1990, Cyancbacterial precipitation of gypsum, calcite, and magnesite from
natural alkaline lake water., Geo/lagy 18: 995-998.

Tissot, B. P. & Welte, D. H., 1984, Petroleum formation and occurrence, Springer-Verlag, Berlin,

Tucker, M. E., 1981, Carbonate Sedimentolegy and Petrology, Blackwell Sci. Publ., Boston.
Tucker, M. E. & Wright, V. P., 1990, Carbonate Sedimentology, Oxford London, Blackwell S¢i. Publ., Boston.

Venkatasan, M. L., 1989, Tetrahymanol: Its widespread occurrence and geochemical significance, Geochim.
Cosmochim. Acla 53: 3095-3101.

Volker, T., Peckmann, ., Seifert, R., Wehrung, P., Reitner, J. & Michaelis, W., 1999, Highly isotopically
depleted isoprencids: Molecular markers for ancient methane venting., Geoc/im. Cosmochem. Acta 63:
3959-3966.

Valkman, J. K., Johns, R. B., Gillan, F. T., Perry, G. J. & Baver, H. J., 1980, Microbial lipids of an intertidal
sediment, 1. Fatty Acids and hydrocarbons., Geochim. Cosmochem. Acta 44: 1133-1143.

Walter, M. R., 1976, {ed.), Stromatolites, Developments in Sedimentology 20, Elsevier, Amsterdam.
Walter, M. R., 1983a, Filamentous Fossil Bacteria., Precambriarn Res 20: 357-374.

Walter, M. R., 1983b, Archean stromatolites: Evidence of Earth’s earliest benthos, en: Schopf, 3. W. (ed.),
The Earth 's Earliest Blosphere, Princeton University Press, Princeton, N. J., 187-213.

Walter, M. R., 1554, Stroma o%.tES' The main geological SOUCe of information on the evolution of the early
benthos, en: Bengston, S. (ed y Life on Earth, Columbia University Press, N.Y., 270-286.

Walter, M. R., Buick, R. & Dunlop, 1. S. R., 1980, Stromatolites 3400-3500 Myr old from the North Pole area,
Western Australia., Agture 284; 443-445,

Walter, M. R. & Heys, G.R., 1985, Links between the rise of the metazoa and the decline of stromatolites.,
Precambrian Res. 29: 149-174.

Weckesser, 1. & Drews, G., 1979, Lipopolysaccharides of photosynthetic Prokaryotes., Ann Rev. Microtiol
33: 215-239.

Weiner, S., Traub, W. & Lowestam, H. A., 1983, Organic matrix in calcified exoskeletons, en: Westbroek, P.
& De Jong, E. W. (eds.), Bigmineralization and binlogical metal accumulation, Elsevier, Amsterdam, 205-
224,

Wingsbourough, B. M. & Golubic, 5., 1987, The role of diatoms in stromatolite growth: two examples from
modern freshwater settings., /. #ycal 231 195-201.

Winters, K., Parker, P. L. & Van Baalen, C., 1969, Hydrocarbons of Blue-Green Algae: Geochemical
Significance., Scerce 163: 467-468.



