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ABSTRACT – Holocene diatoms of the Colorado River Delta, Argentina. A paleoenvironmental approach from the study of “small 
fragilarioids”. Diatom assemblages of a sedimentary succession in the deltaic plain of the Colorado River (Argentina) were studied in 
order to reconstruct the paleoenvironmental conditions of the delta in response to Holocene sea-level changes. A 191 cm depth core was 
extracted by vibracoring from Las Isletas (LI), located 22 km from the coast (39°43’5.7”S, 62°20’49.7”W). A cluster analysis – CONISS 
of 35 subsamples defined three diatom zones (DZ). The sedimentary succession is dominated by small fragilarioids, being Punctastriata 
glubokoensis Williams, Chudaev & Gololobova the most abundant species; the accompanying flora included fresh-brackish and allochthonous 
marine-coastal taxa. At the base, subzone DZIA (191–163 cm, 7,315±64 14C yr BP) included sandy lithological units and presented abundant 
marine-coastal species. The overlying subzone DZIB (163–96 cm) has low abundance of allochthonous marine species. The uppermost 
zone, DZII (96 cm from the top) integrate the silt-sandy lithological units, and it was deposited ca. 2,218±29 14C yr BP. DZII lacked marine 
species. The LI sequence represents the infilling of a river-estuarine channel with tidal influence ca. 7,300 14C yr BP that gradually evolved 
into a fresh-brackish river channel, similar to the current river, ca. 2,200 14C yr BP. During the Middle Holocene transgression, the greatest 
marine influence would have transported coastal marine species upstream to the LI site; the increase of fluvial influence associated with the 
progradation of the delta lobe would have favored the ubiquity and persistence of the small fragilarioids in the fluvial-delta assemblages of 
the Colorado River during the last ca. 7,000 14C yr BP.
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RESUMO – As associações de diatomáceas, de uma sucessão sedimentar da planície deltaica do Rio Colorado (Argentina), foram estudadas 
com o objetivo de reconstruir as condições paleoambientais do delta, em resposta às flutuações do nível do mar no Holoceno. Um  testemunho 
de 191 cm de profundidade foi extraído usando um vibracoring no sitio Las Isletas (LI), localizado a 22 km da costa atual (39°43’5,7”S, 
62°20’49,7”O). A análise diatomológica de 35 sub-amostras permitiu definir três zonas de diatomáceas (DZ) por meio de uma análise de 
agrupamento – CONISS. O testemunho foi dominado por pequenos fragilarioides, sendo Punctastriata glubokoensis Williams, Chudaev & 
Gololobova a espécie mais abundante. A flora acompanhante apresentou espécies de água salobra-duciaquícolas e táxons marinho-costeiros 
alóctones. A subzona basal DZIA (191–163 cm, 7.315 ± 64 anos 14C AP) incluiu unidades litológicas arenosas e apresentou abundantes 
diatomáceas marinhas costeiras alóctone. A subzona sobrejacente (DZIB: 163–96 cm) exibiu poucos táxons marinhos. A zona DZII (96 
cm no topo) integrou unidades litológicas de areia-siltosa, formadas ca. 2.218 ± 29 anos 14C AP. DZII e não apresentou espécies marinhas 
costeiras. A sequência LI representa o assoreamento de um canal fluvial-estuarino com influência de marés ca. 7.300 anos 14C AP que evoluiu 
gradualmente para um canal fluvial de águas salobra-dulciaquícolas, semelhante ao rio atual ca. 2.200 anos 14C AP. Durante a transgressão 
do Meso-holoceno, o aumento da influência marinha teria transportado espécies costeiras-marinhas a montante do sítio LI. O aumento da 
influência fluvial associada à progradação do lobo deltaico teria favorecido a onipresença e a persistência de pequenos fragilarioides nas 
associações fluvio-deltaica do Rio Colorado durante os últimos ca. 7.000 anos 14C AP.

Palavras-chave: Fragilariaceae, delta, nível do mar, Holoceno, Patagônia.

INTRODUCCIÓN

Las diatomeas pennadas arrafídeas de la familia 
Fragilariaceae son importantes componentes de los ensambles 
de microalgas planctónicas y bentónicas de ambientes 

continentales salobre-dulceacuícolas y costero-marinos 
(Witkowski et al., 2000; Morales, 2005; Metzeltin & Lange-
Bertalot, 2007; Li et al., 2016). Las diferentes especies han 
sido descriptas tradicionalmente por la morfometría del 
frústulo silíceo utilizando microscopía de luz (LM); sin 
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embargo, los representantes de menor tamaño, generalizados 
como fragilarioides pequeñas, presentan valvas menores de 20 
µm y exhiben morfologías similares, lo que hace virtualmente 
imposible discernir sus caracteres diagnósticos de detalle 
(Morales, 2001; Paull et al., 2008). Esta limitación en el 
análisis específico ha generado información fragmentaria 
respecto a su abundancia, distribución y en consecuencia 
una subestimación de la diversidad de los taxones pennados 
arrafídeos pequeños (Li et al., 2019).

Si bien los representantes de la familia Fragilariaceae 
son muy abundantes y han sido estudiados exhaustivamente 
durante las últimas dos décadas, la taxonomía de las especies 
y géneros que la componen es aún discutida (Cox, 2012; 
Guerrero et al., 2019). La clasificación de los taxones 
pertenecientes a este grupo ha cambiado sustancialmente 
debido a la incorporación de nuevos criterios diagnósticos 
basados en el estudio de la ultraestructura del frústulo con 
microscopía electrónica de barrido (MEB) y las evidencias 
moleculares (Medlin et al., 2012; Theriot et al., 2015; García 
et al., 2017; Li et al., 2019). Las revisiones del material 
tipo con mayor resolución microscópica y el incremento 
en número de las investigaciones, han propiciado la 
reinterpretación y redistribución de la diversidad morfológica 
inicialmente adjudicada al género Fragilaria Williams & 
Round (1987) sensu lato hacia un número creciente de 
nuevos géneros y especies (Williams & Round, 1987; Flower 
et al., 1996; Round et al., 1990; Cejudo-Figueiras et al., 
2011). De forma consistente, los análisis filogenéticos de 
Fragilariaceae indican un origen parafilético (Medlin et al., 
2012; Theriot et al., 2015). Desde la perspectiva ecológica 
las fragilarioides pequeñas son ubicuas en el ambiente y por 
lo general coexisten en los ensambles; en este sentido, un 
diagnóstico taxonómico inespecífico también interfiere en la 
determinación de sus afinidades ecológicas (Schmidt et al., 
2004; Vélez-Agudelo et al., 2017).

Los obstáculos mencionados constituyen una restricción 
metodológica para la utilización de estos microfósiles en 
reconstrucciones paleoambientales, donde las especies 
constituyen los proxy-data, y la precisión taxonómica es 
fundamental para extrapolar la información autoecológica 
a la interpretación (Díaz Pardo et al., 2008; Hermany et al., 
2013; Morales et al., 2014). En el registro fósil, los estudios 
que aplican estos avances en la comprensión de la diversidad 
de la familia Fragilariaceae han sido escasos. Por lo tanto, la 
diversidad de las diatomeas pennadas arrafídeas pequeñas 
en escalas temporales amplias se encuentra subrepresentada. 
En este sentido, es necesario incrementar los análisis de sus 
taxones fósiles mediante el uso combinado de LM y MEB de 
modo para reconocer la diversidad morfológica de los taxones 
y su ubicuidad en los ambientes del pasado.

Las fragilarioides pequeñas son abundantes en los 
ambientes ácueos actuales de Argentina, tanto naturales como 
artificiales. Han sido ampliamente identificadas en muestras 
de sedimento superficial, perifiton y en el plancton de lagos, 
ríos, arroyos, humedales, estanques y embalses (Maidana 
& Díaz-Villanueva, 2001; Espinosa & Isla, 2015; Vélez-
Agudelo et al., 2017). También se han registrado en secuencias 

sedimentarias de estuarios y ambientes continentales de 
Buenos Aires y Patagonia (Espinosa, 2008; Escandell et al., 
2009; Hassan et al., 2009, 2011; Espinosa et al., 2012; Fayó & 
Espinosa, 2014). Sin embargo, sólo los trabajos más recientes 
abordan la identificación taxonómica de las diatomeas fósiles 
con los nuevos criterios de clasificación y el uso combinado 
de LM y MEB (e.g. García & Maidana, 2015; García et al., 
2017; Fayó et al., 2018, Grana et al., 2018).

La Cuenca del río Colorado, ubicada en la región norte de la 
Patagonia, presenta exiguos registros diatomológicos respecto 
a otras regiones de Argentina. En su desembocadura forma uno 
de los dos sistemas deltaicos del país. Biasotti et al. (2013, 
2014) y Galea et al. (2014) realizaron un análisis estacional 
de la composición de diatomeas fitoplanctónicas en su sección 
media; Vouilloud & Leonardi (2001) estudiaron la composición 
de los ensambles de los canales de drenaje de su sección 
inferior, mientras que Garibotti et al. (2011) realizaron análisis 
diatomológico estacional del fitoplancton del estuario de Bahía 
Anegada, al sur de la desembocadura del río Colorado. Sin 
embargo, estos antecedentes no hacen referencia a la presencia 
de diatomeas arrafídeas pennadas pequeñas en los ensambles. 
Vélez-Agudelo et al. (2017) estudiaron la composición y 
distribución espacial de la flora diatomológica moderna 
contendida en sedimentos superficiales de la cuenca media 
e inferior del río Colorado y establecieron el primer registro 
en Argentina de dos especies del género Punctastriata: P. 
glubokoensis Williams, Chudaev & Gololobova y P. lancettula 
Schumann Hamilton & Siver, e identificaron a Staurosira 
venter (Ehrenberg) Cleve & Möller como la especie dominante 
de los ensambles fluviales salobre-dulceacuícolas. Respecto 
al registro fósil, las sucesiones sedimentarias holocenas de la 
llanura deltaica del río Colorado se encuentran prácticamente 
inexploradas desde una perspectiva diatomológica. Hasta 
el momento Fayó et al. (2018) realizaron la reconstrucción 
paleoambiental de un testigo sedimentario extraído de su 
llanura deltaica a una distancia de 37 km de la línea de costa 
actual. En tal oportunidad se reconocieron pequeñas diatomeas 
arrafídeas como componentes abundantes de los ensambles 
fósiles de los últimos 4.132 ± 35 años 14C AP (4510–4714 
años cal. AP); y su incremento durante los últimos 150 
años AP fue asociado al establecimiento de las condiciones 
fluviales análogas a las actuales. Ese antecedente remarca 
el primer registro holoceno de Punctastriata glubokoensis y 
Pseudostaurosiropsis geocollegarum (Witkowski & Lange-
Bertalot) Morales para Argentina.

El objetivo de esta contribución es realizar la reconstrucción 
paleoambiental basada en diatomeas de una sucesión 
sedimentaria de la llanura deltaica del río Colorado Argentina, 
e incrementar el conocimiento de la diversidad de la flora 
diatomológica, con especial énfasis en las diatomeas pennadas 
arrafídeas pequeñas conocidas como “fragilarioides pequeñas”. 

ÁREA DE ESTUDIO

El río Colorado es un curso alóctono que nace de la 
confluencia del río Barrancas y el río Grande en la zona andina 
media de Argentina y discurre 923 km en sentido NO-SE a 
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través de las mesetas patagónicas y la llanura pampeana, 
constituyendo un límite natural entre ambas regiones. Su 
cuenca inferior se localiza al sur de la Provincia de Buenos 
Aires, donde el río forma un lóbulo deltaico operativo que 
prograda en la costa abierta del Océano Atlántico (Spalletti & 
Isla, 2003; Figura 1). El delta se extiende desde la Península 
Verde (39º20´S, 62º4´O) hasta la Isla Otero (39º55´S, 
62º08´O). Se trata de un delta mixto lobulado destructivo 
con retrabajamiento por el oleaje, que desemboca en costas 
mesomareales con mareas semidiurnas a mixtas (Spalletti & 
Isla, 2003). La llanura deltaica no posee actividad tectónica 
significativa y actualmente representa un remanente de 
un sistema deltaico antiguo de mayor magnitud (Melo 
et al., 2013). La misma se compone de lóbulos deltaicos 
pleistocenos, numerosos cursos afuncionales que han tenido 
un régimen distributario en el pasado y lagunas en medialuna 
colmatadas (Weiler, 1980; Spalletti & Isla, 2003). Además, 
contiene antiguas líneas de costa con evidencia malacológica 
holocena que nos permiten estimar una tasa de progradación 
de 5 m/año. Entre los canales distributarios meandrosos 
activos o parcialmente activos se destacan de norte a sur, el río 
Colorado Nuevo, el Colorado y el Colorado Viejo (Figura 1). 
El río Colorado es el cauce troncal que discurre por el centro 
del valle, mientras que los otros han sido intermitentes en 
tiempos históricos, reactivándose durante los pulsos de 
inundación o precipitaciones copiosas (Charó et al., 2015). 
La formación del delta es favorecida por la baja pendiente 
de la cuenca y un importante aporte sedimentario fluvial, 
siendo el caudal sólido medio anual de 569.000 toneladas de 
sedimento (Blasi, 1986).

Debido a su gran extensión, el río Colorado recorre un 
gradiente de precipitación que se incrementa hacia el este, 
atravesando condiciones áridas a semiáridas-templadas, con 
un promedio anual de precipitación de 250 mm, 320 mm, 
384 mm en la cuenca alta, media y baja respectivamente 
(COIRCO, 2018). El río posee un régimen pluvio-nival con 
caudales anuales promedio de 140 m3s-1 y alcanza valores 

máximos estacionales durante primavera-verano (818 m3s-1; 
González Uriarte, 1984). Presenta aguas levemente alcalinas 
durante todo el año (pH = 8,35 ± 0,58), mientras que otras 
variables ambientales muestran un patrón estacional (Biasotti 
et al., 2013; Vélez-Agudelo et al., 2017). El río Colorado 
posee un mayor rango de salinidad respecto a otros ríos 
patagónicos (Espinosa & Isla, 2015), con menor tenor salino 
durante en los meses de primavera-verano (0,56 ± 0,06) y 
mayor en invierno (0,84 ± 0,13) cuando el caudal es mínimo 
(Vélez-Agudelo et al., 2017). 

MATERIAL Y MÉTODOS

El testigo fue extraído mediante técnicas de vibracoring 
de la llanura deltaica del río Colorado, en el sitio denominado 
Las Isletas (LI: 39°43’5,7”S, 62°20’49,7”O), ubicado a 22 
km de la línea de costa actual. En el laboratorio fue abierto 
longitudinalmente, se realizó la descripción litológica según 
el color de los sedimentos, tamaño de grano y presencia de 
estructuras sedimentarias y se submuestró cada 2 cm. Según 
los cambios sedimentarios, se seleccionaron 35 submuestras 
para el análisis diatomológico. Con el fin de concentrar las 
diatomeas y retirar la arena fina, se realizó una decantación 
diferencial en un intervalo de tiempo controlado. La mitad 
de la fracción submuestreada (38,5 cm3 de sedimento) 
fue disgregada y homogeneizada con agua destilada en 
una probeta de 1l; luego se decantó durante 20 segundos 
y se recuperó el sobrenadante con la fracción pelítica y 
las diatomeas (Sterrenburg, 2006) y el precipitado con la 
fraccion psammitica fue descartado. La muestra concentrada 
se reservó en frascos de 50 ml. Posteriormente una alícuota 
(3 ml) fue tratada a 80ºC con H2O2 y HCl para remover la 
materia orgánica y los carbonatos respectivamente (Battarbee 
et al., 2001). Se realizaron preparados definitivos con 
Naphrax® (RI = 1.75) para la identificación taxonómica y 
se contabilizaron al menos 300 valvas por muestra (1000X) 
con un microscopio óptico Zeiss Axiostar plus (Crosta & Koç, 

Figura 1. Mapa de ubicación de la Cuenca del río Colorado (Argentina). El sitio de estudio Las Isletas (LI) se ubica en su llanura deltaica al SE de la Provincia 
de Buenos Aires.

Figure 1. Location map of the Colorado River Basin (Argentina). The study site 2Las Isletas (LI)” is located in its deltaic plain to the SE of the Province of 
Buenos Aires.
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2007). Como recurso diagnóstico de mayor resolución, se 
utilizó el Microscopio Electrónico de Barrido del Laboratorio 
de Microscopía Electrónica de la Universidad Nacional de 
Mar del Plata (Jeol-JSM 6460LV) y el MEB de alta resolución 
de la Universidad Nacional de Buenos Aires (CMA-UBA, 
Zeiss-SUPRA40). 

La identificación de las especies fue basada en literatura 
taxonómica específica tradicional y la sinonimia fue 
establecida mediante Algaebase (Guiry & Guiry, 2020) 
y DiatomBase (Kociolek et al., 2018). La cronología de 
la sucesión sedimentaria fue establecida en base a dos 
dataciones radiocarbónicas AMS (14C años AP) en Direct 
AMS Laboratory (Washington, EEUU), mientras que las 
edades calibradas (cal años AP) fueron calculadas a través 
del programa CALIB 5.0.1, (Stuiver et al., 2005) utilizando 
la curva de calibración para el hemisferio sur (SHCal04, 
McCormac et al., 2004).

Análisis de datos
Los conteos fueron expresados como frecuencias relativas 

en porcentajes y sólo aquellos taxones con más de 5% en al 
menos una muestra, fueron incluidos en la interpretación. Las 
diatomeas fueron clasificadas en relación con sus tolerancias 
a la salinidad y formas de vida, siguiendo la clasificación 
ecológica de Vos & de Wolf (1993), Denys (1991/1992) 
y estudios ecológicos regionales complementarios (e.g. 
Echazú, 2012; Vélez-Agudelo et al., 2017). Las zonas 
diatomológicas fueron definidas utilizando el análisis de 
agrupamiento jerárquico restringido (constrained hierarchical 
clustering – CONISS) y la distancia de Bray Curtis. Con 
el fin de estabilizar la varianza de los datos biológicos, las 
frecuencias relativas de las especies fueron transformadas 
a su raíz cuadrada (Bigler & Hall, 2002), respetando el 
orden estratigráfico de las muestras. El número de zonas 
diatomológicas estadísticamente significativas fue establecido 
con el modelo Broken-stick (Bennett, 1996). Los análisis 
estadísticos y gráficos fueron realizados con el software R 
versión 3.2.2 (R Core Team, 2015), utilizando los paquetes 
“Rioja” versión 0.9-5 (Juggins, 2015) y el “Vegan” versión 
2.3-0 (Oksanen et al., 2015).

RESULTADOS

Cronología y análisis sedimentológico
La sucesión sedimentaria LI presentó 191 cm de 

potencia y abarcó los últimos ca. 7.300 años AP. Las edades 
convencionales (años 14C AP) y las edades calibradas (años cal 
± 2δ) se determinaron a partir del análisis de materia orgánica 
en sedimento, siendo la edad basal de la sucesión sedimentaria 
(187–189 cm) de 7.315±64 años 14C AP (8.001–8.177 años cal 
AP). Una segunda datación realizada a 37–39 cm, permitió 
determinar una edad de 2.218±29 años 14C AP (2.140–2.309 
años cal AP). 

Se identificaron cinco unidades litológicas diferenciables 
según su granulometría y estructuras sedimentarias (U1–
U5; Figura 2). Toda la secuencia presenta sedimentos con 

abundantes trizas vítreas y pumicita. La sección comprendida 
por las unidades U1–U4 se extiende desde 191 a 42 cm 
de profundidad y está conformada por arena fina de color 
castaño. Particularmente, la U1 basal (191–130 cm) presenta 
láminas horizontales de color castaño claro de diferente 
espesor (3–8 mm) donde dominan clastos redondeados de 
tamaño arena media de pumicita. Las láminas de mayor 
espesor se encuentran en la base (192–180 cm) y luego hacia 
el tope de la unidad se hacen más finas. La unidad litológica 
suprayacente U2 (130–108 cm) está constituida por arena de 
color castaño, masiva y uniforme. Sobre ella, la U3 (80–108 
cm) posee estructuras convolutas y láminas horizontales de 
minerales oscuros y opacos. La unidad litológica U4 (80–42 
cm), se compone de arena castaña masiva uniforme sin 
laminaciones. Hacia el tope de la sucesión sedimentaria, los 
últimos 42 cm constituyen la quinta unidad litológica (U5) 
compuesta por granulometrías areno-limosas. En la sección 
basal de U5 se identifica mayor presencia de fangos, materia 
orgánica, y bioturbaciones de raíces; mientras que, hacia el 
tope decrece la abundancia de fangos y aumenta la de arena 
fina y muy fina. 

Análisis diatomológico
El análisis diatomológico de las 35 submuestras permitió 

reconocer 179 taxones (incluyendo especies y variedades). 
La mayoría de estos frústulos presentaron un estado de 
preservación adecuado para la identificación taxonómica y 
no se observaron zonas estériles. El análisis específico de 
los ensambles permitió identificar 12 especies de diatomeas 
con una abundancia mayor al 5% en al menos una muestra. 
Sus proporciones fueron graficadas en un diagrama de 
frecuencias relativas (Figura 2). Se identificaron tres zonas 
diatomológicas estadísticamente significativas mediante el 
análisis de agrupamiento (CONISS) y el modelo de Broken-
stick. Las muestras se agruparon según la presencia o ausencia 
de flora marino-costera en dos zonas principales (DZI y DZII 
respectivamente), cuyo límite se encuentra a los 96 cm de 
profundidad. 

La zona diatomológica inferior de la sucesión sedimentaria 
LI (DZI: 191–96 cm) integró las unidades litológicas arenosas 
U1, U2 y la sección basal de U3. Está caracterizada por el 
dominio de Punctastriata glubokoensis con abundancias 
de 30–35%. DZI presenta de forma característica una flora 
acompañante mixta con taxones marino-costeros (abundancias 
<20%) y salobres/dulceacuícolas (abundancias <40%). En 
función de las variaciones en la proporción de los mismos se 
delimitaron las subzonas DZIA y DZIB.

La subzona DZIA basal (191–163 cm) fue datada en 
7.315±64 años 14C AP (8.001–8.177 años cal AP), y si 
bien dominaron los taxones salobres-dulceacuícolas, esta 
subzona presenta la mayor proporción de especies marino-
costeras halladas en la secuencia. Estas últimas estuvieron 
representadas por Paralia sulcata (Ehrenberg) Cleve, 1873 
(12%) y Cymatosira belgica Grunow, 1881 (8%), ambas con 
un  importante grado de  fragmentación valvar (Figura 3).  
Las especies del grupo de las fragilarioides pequeñas 
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acompañantes, presentaron abundancias de 5 a 10% cada 
una, mientras que las diatomeas céntricas planctónicas, 
Stephanodiscus agassizensis Håkansson & Kling, 1989 y 
Aulacoseira granulata (Hustedt) Simonsen, 1979, 8 y 2%, 
respectivamente. La subzona suprayacente DZIB (163–96 
cm) fue delimitada en función de una disminución en las 
especies marinas (<5%) y el incremento en la abundancia de 
especies fragilarioides y los taxones planctónicos. La zona 
diatomológica DZII (96 cm al tope) integró las unidades 
litológicas U3–U5 en las que el porcentaje de fangos aumenta 
hacia el tope y no presenta laminaciones de pumicita. La 
misma fue definida en función de la ausencia de las especies 
marinas y el aumento de la especie dominante Punctastriata 
glubokoensis (35–55%) y las “fragilarioides pequeñas”. 
La DZII corresponde al Holoceno tardío y se depositó con 
anterioridad a los 2.218±29 años 14C AP (2.140–2.309 años 
cal AP). 

La totalidad de la sucesión sedimentaria LI estuvo 
dominada por diatomeas pennadas arrafídeas pequeñas 

de la familia Fragilariaceae. La especie dominante fue 
Punctastriata glubokoensis alcanzando abundancias máximas 
de 55% (Figuras 2 y 3A–B). Como constituyentes de la flora 
acompañante se registró un conjunto estable de especies de la 
misma familia generalizadas como “fragilarioides pequeñas” 
con abundancias variables según la sección (5–23%). El 
mismo estuvo compuesto por Punctastriata lancettula 
(Figuras 3C–D), Pseudostaurosiropsis geocollegarum 
(Figuras 3E–F), Pseudostaurosira cf. oliveraiana Grana, 
Morales, Maidana & Ector (Figuras 3G–H), Pseudostaurosira 
brevistriata (Grunow) Williams & Round (Figura 3I), 
Staurosira construens Ehrenberg (Figura 3J), y Staurosira 
venter (Figuras 3K–L). También estuvieron representadas 
en la flora acompañante especies dulceacuícolas planctónicas 
como Stephanodiscus agassizensis (Figuras 3O y Q), 
Aulacoseira granulata, epífitas como Cocconeis placentula 
Ehrenberg y dos especies ticoplanctónicas marino-costeras, 
Paralia sulcata (Figuras 3M y P) y Cymatosira belgica 
(Figura 3N).

Figura 2. Perfil litológico de la sucesión sedimentaria LI, diagrama de frecuencias relativas de especies de diatomeas y análisis de agrupamiento CONISS. 
Las diatomeas pequeñas de la familia Fragilariaceae se muestran en negro.

Figure 2. Lithological profile of LI sedimentary succession, relative frequencies diagram of diatom species and CONISS cluster analysis. Small diatoms of 
the family Fragilariaceae are shown in black.
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Figura 3. Fotomicrografías LM y MEB de diatomeas holocenas del delta del río Colorado. A–L, taxones de la familia Fragilareaceae: A–B, Punctastriata 
glubokoensis; C–D, Punctastriata lancettula; E–F, Pseudostaurosiropsis geocollegarum; G–H, Pseudostaurosira cf. oliveraiana; I, Pseudostaurosira 
brevistriata; J, Staurosira construens; K–L, Staurosira venter; M, P, Paralia sulcata; N, Cymatosira belgica; O, Q, Sthephanodiscus agassizensis. Abreviaturas: 
CP, campo de poros; V, areola ocluida por volae; D, proyección superficial en forma de disco que cubre la abertura externa de la areola. Escalas (LM): A y 
N = 5 µm; B–M, O–Q = 10 µm. Escalas (MEB): B = 1µm; D, F, L= 2 µm; H, P, Q = 5 µm (H detalle de ápices, escala = 1µm).

Figure 3. LM and MEB photomicrographs of holocene diatoms of the Colorado River Delta. A–L, taxa of the family Fragilareaceae; A–B, Punctastriata 
glubokoensis; C–D, Punctastriata lancettula; E–F, Pseudostaurosiropsis geocollegarum; G–H, Pseudostaurosira cf. oliveraiana; I, Pseudostaurosira 
brevistriata; J, Staurosira construens; K–L, Staurosira venter; M, P, Paralia sulcata; N, Cymatosira belgica; O, Q, Sthephanodiscus agassizensis. 
Abbreviations: CP, pore field; V, areola occluded by volae; D, disc-shaped surface projection covering the outer opening of the areola. Scale bars (LM): A 
and N = 5 µm; B–M, O–Q = 10 µm. Scale bars (MEB): B = 1µm; D, F, L = 2 µm; H, P, Q = 5 µm (H detail, scale = 1 µm). 
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DISCUSIÓN

Fragilarioides fósiles del río Colorado
La sucesión sedimentaria holocena LI en el río Colorado 

está dominada por representantes pequeños de la familia 
Fragilariaceae, siendo Punctastriata glubokoensis la 
especie más abundante. Los requerimientos ecológicos de 
las “fragilarioides pequeñas” no son bien conocidos en la 
bibliografía. Algunos estudios al respecto señalan que son 
ubicuas en ambientes someros con escasa penetración de 
luz (Gell et al., 2007), lo cual es consistente con el ambiente 
sedimentario deltaico de río Colorado que posee una 
importante carga sedimentaria psamítica fina (Cappannini 
& Lores, 1966). Estos taxones son abundantes en ambientes 
litorales lénticos y lóticos, donde sus cadenas se asocian a los 
sedimentos finos, arenas, rocas, algas o macrófitas sumergidas 
(Morales et al., 2010; Cejudo-Figueiras et al., 2011; García 
et al., 2017). Se consideran especies planctónicas facultativas 
o ticoplanctónicas (Gell et al., 2007) y poseen tolerancia a 
altas concentraciones de nutrientes (Schmidt et al., 2004). 

De forma consistente con los resultados obtenidos en LI, 
la dominancia de diatomeas con hábito ticoplanctónico se ha 
registrado en otros deltas como el del río Ebro (España). La 
misma fue interpretada por Benito et al. (2015) como indicios 
de hábitats con una columna de agua poco desarrollada y 
condiciones ambientales con un cierto grado de inestabilidad 
física (escasa disponibilidad luz e importante turbulencia por 
vientos y mareas). Sin embargo, la dominancia de especies 
ticoplanctónicas también puede responder a la dinámica 
sedimentaria y no sólo a la turbulencia. Una unión parcial 
al sustrato y la resuspensión continua en la columna de 
agua, podría evitar el enterramiento de aquellas diatomeas 
bentónicas que no poseen la capacidad de desplazarse (no-
móviles), como es el caso de las arrafídeas, permitiendo su 
desarrollo en ambientes con importante carga sedimentaria 
(Underwood & Paterson, 1993).

Respecto a los géneros hallados, los registros de 
Punctastriata y Pseudostaurosiropsis en general son muy 
escasos en la bibliografía y en particular en América del Sur. 
Los especímenes del género Punctastriata poseen estrías 
multiseriadas con areolas ocluidas internamente con volae, lo 
cual sólo puede resolverse mediante MEB (Figura 3B). Las 
especies de este género se diferencian según la morfología de 
la valva, la presencia de campos de poros y la forma de las 
espinas (Morales, 2005). Punctastriata glubokoensis es una 
especie elíptica heteropolar robusta pequeña con rangos de 
tamaño que varían entre 5,5 y 7 µm (Figura 3A). Fue descripta 
originalmente en el perifiton marginal del lago Glubokoe 
en Rusia (Williams et al., 2009). P. glubokoensis suele ser 
usualmente confundida mediante microscopía óptica con 
otras especies como Staurosira venter o Staurosirella pinnata 
(Paull et al., 2008; Morales et al., 2013; Vélez-Agudelo et 
al., 2017). Punctastriata lancettula es la segunda especie 
dentro del género hallada en la secuencia LI con abundancias 
de 5 a 10%. Posee valvas lanceoladas a cruciformes, 
heteropolares en especímenes elongados y un campo de poros 
pequeño o subdesarrollado en uno de los ápices (Hamilton 

& Siver, 2008; Figura 3C). Ambas especies se registraron 
recientemente en Argentina, en muestras de sedimentos 
superficiales del río Colorado (Vélez-Agudelo et al., 2017). 
Según estos autores, P. glubokoensis presenta una tolerancia 
a la salinidad de 0 a 2,1‰, mientras que P. lancettula tolera 
rangos más restringidos (0 a 1,68‰; Vélez-Agudelo et al., 
2017). En Curitiba, Paraná (Brasil) se identificó una especie 
morfológicamente similar a P. lancettula que posee ambos 
ápices con campos de poros: Punctastriata mimetica, la cual 
se encontró adherida a macrófitas sumergidas en el embalse 
Passaúna, moderadamente eutrofizado (Bertolli et al., 2010).

 Pseudostaurosiropsis geocollegarum es un taxón de 
pequeño tamaño que requiere de MEB para ser identificado a 
nivel de género y especie. El frústulo es isovalvar, las valvas 
son levementes lanceoladas a lineares y angostas (Figuras 3E 
y F), y presentan campos de poros reducidos o ausentes. Sus 
estrías son marginales y están compuestas por dos o múltiples 
areolas elongadas transapicalmente sin oclusiones internas 
(sin volae). Posee como carácter diagnóstico particular una 
proyección de la superficie valvar en forma de disco que cubre 
la abertura externa de la areola (Morales, 2001, 2002; Li et al., 
2019; Figura 3F). Esta especie posee poblaciones discretas 
como parte del perifiton de sistemas lóticos de América del 
Norte (Connecticut y Wisconsin) y fue descripta en arroyos 
y canales de Florida, estando presente en aguas ligeramente 
alcalinas (pH 7,1–8,3), con conductividades altas (458–1120 
μS/cm) y condiciones eutróficas (Morales, 2002). En Florida, 
se identificó una variedad tri-radiada (Morales, 2005). 
P. geocollegarum es abundante en sedimentos superficiales de 
lagunas costeras asociadas al delta del Ebro, con condiciones 
dulceacuícolas y conductividades promedio de 10 mS/cm 
(Benito et al., 2015) y es dominante en la base de una sucesión 
sedimentaria costera de Galápagos donde fue inferido un 
paleoambiente de laguna salobre sin influencia marina durante 
el Holoceno tardío (Seddon et al., 2011). 

Las especies pertenecientes a los géneros Staurosira y 
Pseudostaurosira poseen mayor número de registros en la 
bibliografía, si bien han sufrido múltiples revisiones desde su 
descripción original (Cejudo-Figueiras et al., 2011; Grana et 
al., 2018). Staurosira es un género antiguo redefinido luego de 
la revisión del género Fragilaria. Posee estrías uniseriadas con 
areolas relativamente lineares y elongadas apicalmente. Las 
estrías cubren gran parte de la valva por lo que el área axial 
es estrecha. Sus espinas son huecas, marginales y se ubican 
en la interestría (Figuras 3K y L). Además, presenta campos 
de poros poco desarrollados y bandas conectivales abiertas 
(Cejudo-Figueiras et al., 2011). Staurosira venter tolera 
rangos de salinidades de 1,2–1,4 (Nodine & Gaiser, 2014), 
mientras que otros autores registran su ocurrencia en rangos 
más amplios: 1,4–18 (van Dam et al., 1994). Por su parte, el 
género Pseudostaurosira Williams & Round (1987) continúa 
siendo un taxón problemático para la identificación mediante 
LM y MEB (Li et al., 2019). Posee estrías uniseriadas 
cortas formadas por escasas areolas redondeadas o elípticas 
transapicalmente, con importante desarrollo de volae. La 
disposición marginal de las estrías genera un área axial amplia 
en la valva (Figura 3H). Posee campos de poros reducidos y 



216 Revista Brasileira de Paleontologia, 23(3), 2020

por lo general las espinas interrumpen las estrías (Grana et 
al., 2018). Pseudostaurosira ha sido definido tradicionalmente 
como un género con representantes salobres-dulceacuícolas 
oligotróficos a mesotróficos [e.g. Pseudostaurosira 
brevistriata, Pseudostaurosira binodis (Ehrenberg) y 
Pseudostaurosira pseudoconstruens (Marciniak)]. Sin 
embargo, también posee especies abundantes en ambientes 
de mayor tenor salino (Li et al., 2019). Hassan et al. (2009) 
reconocen tolerancias de Staurosira venter de 1,28–18 ‰, 
mientras que Pseudostaurosira brevistriata tolera rangos de 
salinidad entre 1,05 y 14,5 ‰; ambas se hallan en el estuario 
de los ríos Quequén Grande y Quequén Salado y en la laguna 
de Mar Chiquita de Argentina.

Ambos géneros Staurosira y Pseudostaurosira han 
sido reconocidos ampliamente en sedimentos holocenos de 
Argentina, conformando ensambles salobre-dulceacuícolas 
en sistemas estuáricos y lacustres (Espinosa, 1994, 2008; 
Hassan et al., 2009, 2011; Espinosa et al., 2012; Prieto et al., 
2014; Fayó et al., 2018; Guerrero et al., 2019, entre otros). 
Pseudostaurosira oliveraiana Grana, E. Morales, Maidana & 
Ector fue descripta recientemente en sedimentos holocenos de 
lagos salinos del noroeste de Argentina (Grana et al., 2018); el 
mismo año esta especie fue registrada como Psudostaurosira 
sp. en los sedimentos holocenos del río Colorado (Fayó et 
al., 2018). Su presencia y persistencia en los ensambles de 
la planicie deltaica se confirma con estos nuevos resultados. 

Actualmente el brazo principal que recorre el sitio de las 
Isletas conforma un canal fluvial salobre-dulceacuícola sin 
influencia marina. Los ensambles diatomológicos actuales 
contenidos en sus sedimentos superficiales están dominados 
por “fragilarioides pequeñas”, que viven a salinidades de 
0,5–0,9, con una turbulencia moderada y un sustrato areno-
limoso (Vélez-Agudelo et al., 2017). Estos ensambles se 
encuentran dominados por Staurosira venter y las especies 
descriptas anteriormente constituyen la flora acompañante. 
A la vez, los mismos taxones fragilarioides pequeños fueron 
registrados en un testigo sedimentario de la llanura deltaica 
del río Colorado a los ca. 4.300 años AP, donde fue inferido 
un paleoambiente deltaico semilótico salobre-dulceacuícola 
compatible con una laguna en medialuna (Fayó et al., 2018). 
Este nuevo registro expone la ubicuidad de las fragilarioides 
pequeñas en el ambiente fluvio-deltaico y amplía el rango 
temporal de su presencia en la región norte de Patagonia desde 
hace ca. 7.300 años AP hasta la actualidad.

Reconstrucción paleoambiental del sitio LI
A partir del análisis diatomológico de la sucesión 

sedimentaria LI y la integración de los resultados cronológicos 
y litológicos, se han podido reconstruir dos fases evolutivas 
desde el Holoceno medio hasta la actualidad. Las mismas se 
corresponden con DZI y DZII. Como se discutió en la sección 
anterior, la sucesión sedimentaria LI está dominada por las 
especies pennadas arrafídeas pequeñas salobre-dulceacuícolas 
de la familia Fragilariaceae. La abundancia y persistencia de 
esta asociación hasta la actualidad, indica que las condiciones 
fluviales salobre-dulceacuícolas se habrían establecido y 
dominado en el sitio de estudio durante los últimos 7.315±64 

años 14C AP (8.001–8.177 años cal AP). Sin embargo, en la 
sección basal de la secuencia (DZI) se identificaron también 
las especies marino-costeras Paralia sulcata y Cymatosira 
belgica (Figuras 2, 3M y N). En consecuencia, las fases 
evolutivas fueron definidas en función de la presencia y 
ausencia de la flora acompañante marino-costera, y los 
resultados se interpretaron en un contexto de fluctuaciones 
holocenas del nivel del mar. Debido a la sensibilidad de las 
diatomeas a los cambios en la salinidad, este grupo es uno de 
los proxies más utilizados en la interpretación de la evolución 
deltaica en función de las variaciones eustáticas (Castro et 
al., 2013).

La costa atlántica sudamericana ha sido extensamente 
afectada por las fluctuaciones del nivel del mar que siguieron 
al Último Máximo Glacial. Durante el período entre ca. 
18.000 y 7.000 años AP, el mejoramiento climático y la 
deglaciación, produjeron el incremento eustático del nivel 
del mar (transgresión postglaciaria). Inicialmente el aumento 
relativo ocurrió de forma acelerada lo cual produjo un ingreso 
del agua marina hacia el continente (Cavallotto et al., 2004; 
Violante & Parker, 2004; Schnack et al., 2005). La tendencia 
transgresiva iniciada durante el Pleistoceno tardío continuó 
hasta el Holoceno medio, sobrepasando el nivel marino 
actual ca. de los 7000 años AP y alcanzó una cota máxima 
ca. 6.000–4.000 años AP (Isla, 1989; Cavalotto et al., 2004). 
Con posterioridad al máximo transgresivo holoceno, el 
nivel relativo del mar disminuyó y continúa haciéndolo en 
el hemisferio sur, de manera que la fase regresiva resultante 
dio lugar a las morfologías costeras actuales (Isla, 2013). Se 
han propuesto distintas curvas de cambios relativos del nivel 
del mar en diferentes regiones costeras de Argentina (Isla, 
1989; Aguirre & Whatley, 1995; Gómez & Perillo, 1995; 
Isla & Espinosa, 1998; Cavallotto et al., 2004; Spagnuolo, 
2005; Isla, 2013; Prieto et al., 2017). Estas curvas coinciden 
en la tendencia general de los cambios, sin embargo, poseen 
particularidades en respuesta a la variabilidad regional y local 
como por ejemplo la cota máxima del nivel del mar (Schnack 
et al., 2005). Las reconstrucciones respecto a los cambios del 
nivel del mar en la costa argentina son coincidentes con las 
tendencias documentadas para las costas de Brasil (Martin 
et al., 2003; Angulo et al., 2006), Uruguay (Bracco et al., 
2011; Martínez & Rojas, 2013), la costa atlántica de Sud 
África (Compton, 2001) y la costa este de Australia (Nakada 
& Lambeck, 1989; Sloss et al., 2007). 

En este contexto, la coocurrencia de especies con 
diferentes tolerancias salinas en la DZI de LI, puede explicarse 
por la mezcla de especies autóctonas y alóctonas. Debido a la 
persistencia y alta abundancia de las especies “fragilarioides 
pequeñas”, esta asociación salobre-dulceacuícola se considera 
autóctona; las especies marinas, por el contrario, presentaron 
baja abundancia y un estado de preservación pobre, lo cual 
fue interpretado como indicios de transporte. Según los 
antecedentes bibliográficos el crecimiento óptimo de la especie 
Paralia sulcata se restringe a ambientes marino/salobres con 
límites mínimos de salinidad de 10‰ (Zong, 1997), por lo 
que un paleoambiente salobre-dulceacuícola habría sido poco 
favorable para su crecimiento. La incompatibilidad ecológica 
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de las especies costero-marinas en un entorno fluvial y un 
estado de preservación pobre permite inferir que Paralia 
sulcata y Cymatosira belgica son especies alóctonas que 
fueron transportadas río arriba desde el ambiente marino-
costero durante el Holoceno medio. 

El máximo porcentaje de especies marino-costeras 
alóctonas de LI ocurrió a los 7.315±64 años 14C AP (8.001–
8.177 años cal AP), lo cual se correlaciona temporalmente 
con niveles del mar más alto que el actual. Estas evidencias 
permiten inferir que la acción de las mareas alcanzó el 
sitio LI e influyó en la composición de los ensambles 
de diatomeas, actuando principalmente como agente de 
transporte de especies marinas río arriba. Durante este período 
además se identifican niveles de pumicitas redondeadas de 
granulometrías arenosas medias, las cuales pudieron ser 
acumuladas en niveles máximos de agua asociados a la acción 
mareal del entorno mesomareal. 

De acuerdo con la evidencia malacológica, durante la 
transgresión holocena la línea de costa en la planicie deltaica 
de río Colorado habría sobrepasado la línea de costa actual 
hacia el Oeste y se habría ubicado a 16 km río arriba ca. 
6.600 años 14C AP (Codignotto & Weiler, 1980). El transporte 
alóctono de especies marinas hacia el sitio LI, da indicios de 
una posición de la línea de costa cercana al sitio LI durante 
la transgresión del Holoceno, lo cual es consistente con la 
posición de los cordones litorales en la planicie deltaica 
(Weiler, 1980). Al igual que se infiere en la base de la 
sucesión sedimentaria LI, una máxima influencia marina con 
anterioridad a los ca. 7.000 años 14C AP, fue registrada en 
otras sucesiones estuáricas holocenas como las de río Negro 
(Escandell et al., 2009), Mar Chiquita (Hassan et al., 2011) 
y río Quequén Grande (Espinosa et al., 2012).  

Con posterioridad a los ca. 7.300 años AP el porcentaje 
de especies marino-costeras alóctonas en LI disminuye 
gradualmente hasta desaparecer a los ca. 2.200 años AP. 
En el estuario del río Hudson, la caída en la abundancia de 
P. sulcata fue asociada a la disminución de la salinidad (Weiss 
et al., 1978), mientras que en la Bahía de Chesapeake se 
atribuyó a un mayor aporte de agua dulce y al aumento de 
la sedimentación (Cooper, 1995). La reducción gradual en 
la abundancia de P. sulcata y otras especies marino-costeras 
alóctonas en DZII entre los 7.315±64 y 2.218±29 años 14C 
AP (DZIB), puede asociarse entonces a una disminución en la 
influencia marina durante la etapa regresiva, así como también 
a un incremento de la influencia fluvial debido al desarrollo 
del lóbulo deltaico y la progradación de la línea de costa. 
El establecimiento de las condiciones fluviales se registra 
durante el Holoceno tardío (ca. 2.218±37 años 14C AP), en un 
contexto de costa regresiva, donde las condiciones salobres-
dulceacuícolas del sitio LI favorecieron el crecimiento de los 
taxones fragilarioides hasta la actualidad. 

Durante la segunda fase evolutiva del sitio (ca. 2.200 
años AP y hasta la actualidad – DZII), se establecieron las 
condiciones fluviales predominantes, similares a las que 
actualmente caracterizan el brazo principal del río Colorado. 
Las mismas habrían favorecido el crecimiento óptimo de 
especies fragilarioides pequeñas salobre-dulceacuícolas 

asociadas al sustrato areno-limoso y a la vegetacion marginal 
submergida y a la vez, habrían permitido el desarrollo de 
especies planctónicas acompañantes tolerantes a la turbidez 
como Stephanodiscus agassizensis y Aulacoseira granulata 
en la columna de agua.

CONCLUSIONES

La dominancia y persistencia de las diatomeas 
fragilarioides pequeñas en los ensambles fósiles del testigo LI, 
indican que las condiciones fluviales salobre-dulceacuícolas 
en el sitio se habrían establecido y dominado durante los 
últimos ca. 7.315±64 años 14C AP. Esta nueva evidencia 
micropaleontológica constituye el registro más temprano de los 
géneros Pseudostaurosiropsis y Punctastriata en Argentina, y 
permite visualizar la ubicuidad de las fragilarioides pequeñas 
como componente estable en los ensambles fluvio-deltaicos 
del río Colorado. Además, la presencia de taxones marino-
costeros alóctonos en la base del testigo, dan indicios de que 
el sitio LI (ubicado a 22 km de la costa actual), fue afectado 
por las fluctuaciones holocenas del nivel del mar. Durante la 
transgresión del Holoceno medio, la mayor influencia marina 
y una linea de costa ubicada 16 km tierra adentro (respecto 
a la actual), habrían favorecido el transporte de especies 
costero-marinas río arriba hasta el sitio. Mediante el análisis 
micropaleontológico y sedimentológico pudo inferirse que 
la secuencia sedimentaria LI representa la colmatación de un 
canal fluvial-estuarino con influencia mareal a los ca. 7.000 
años AP que evoluciona gradualmente hacia un canal fluvial 
salobre-dulceacuícola similar al río actual a los ca. 2.200 
años 14C AP. El establecimiento de las condiciones fluviales 
predominantes se asocia a la progradación del lóbulo deltaico 
hacia el Este durante los últimos ca. 7.000 años 14C AP y a 
los avances y retrocesos costeros asociados a las variaciones 
eustáticas del Holoceno.
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