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Diversidad taxonémica y distribucién de los morfotipos de
braquiépodos en la Zona de Ahtiella argentina (Ordovicico
Medio), Formacién San Juan, Precordillera Argentina

Leonor SORRENTINOY, Juan L. BENEDETTO? y Marcelo G. CARRERA?

Abstract. BRACHIOPOD TAXONOMIC DIVERSITY AND MORPHOTYPE DISTRIBUTION IN THE AHTIELLA ARGENTINA ZONE (MIDDLE
ORDOVICIAN), SAN JUAN FORMATION, ARGENTINA. The upper part of the San Juan Formation in the Cerro Viejo area
(NE of Jachal city) was deposited in a middle to distal carbonate ramp setting during the lower Darriwilian. This
interval, c. 24 meters thick, shows a general deepening upwards trend, ranging from bioclastic packstones-wacke-
stones in the base to nodular mudstones in the upper part. Most of the fossiliferous levels have yielded rich rhyn-
chonelliformean brachiopod assemblages. The dominant forms are the plectambonitoids Ahtiella argentina (the in-
dex fossil of the biozone), Leptella (Petroria) rugosa, Taffia (Chaloupskia) anomala, and the orthoids Paralenorthis vul-
garis and Orthidium geniculatum. Other taxa, such as Productorthis cienagaensis, Martellia mesocosta, Inversella
(Reinversella) arancibiai and Sanjuanella plicata are less common and display more restricted stratigraphic ranges. In
order to evaluate the correlation between the mode of life of brachiopods and lithofacies (reflecting a set of envi-
ronmental parameters), species were grouped into four general morphotypes: pedunculate erect, pedunculate re-
cumbent, semi-infaunal, and liberosessile. The umbo-down, permanent-attached pedunculate species are distrib-
uted throughout the section, whereas liberosessile, semi-infaunal and recumbent forms are dominant or common
in the nodular mudstones and wackestones. This implies that the low-attached permanent pedunculate forms (i.e
Paralenorthis) were more ubiquitous ecologically than the liberosessile and semi infaunal forms, which inhabited
preferably soft-bottom, low-energy substrates. Overall brachiopod species richness attains higher values in the
nodular mudstone levels, which were deposited during a high stand sea level episode. Such an increase of richness
may have resulted from a pulse of immigration coupled with newly evolved species during this interval.

Resumen. Los niveles cuspidales de la Formacién San Juan en el cordén del Cerro Viejo (NE de Jachal) correspon-
den a depositos de rampa carbondtica media a distal. Este intervalo, del Darriwiliano inferior, muestra una ten-
dencia general transgresiva variando desde packstones-wackestones microbioclédsticos en la parte inferior hasta muds-
tones nodulares en la parte superior. La mayoria de las capas contienen una rica fauna de braquiépodos rinconelli-
formes. Las formas dominantes son los plectambonitoideos Ahtiella argentina, Leptella (Petroria) rugosa'y Taffia (Cha-
loupskia) anomala y los ortoideos Paralenorthis vulgaris y Orthidium geniculatum. Otros taxones, tales como Produc-
torthis, Martellia, Inversella (Reinversella) y Sanjuanella plicata, son menos abundantes y estdn restringidos a ciertos
niveles estratigraficos. Para evaluar las posibles relaciones entre el modo de vida de los braquiépodos y las litofa-
cies que los contienen se agruparon en cuatro morfotipos bésicos: pedunculados erectos, pedunculados reclinados,
semi-infaunales y liberosésiles. Las especies que vivian erectas adheridas por el pedinculo estan distribuidas en
todo el intervalo estudiado, mientras que las formas liberosésiles, semi-infaunales y recumbentes son dominantes
o mas frecuentes en los wackestones y mudstones nodulares. Los pedunculados permanentes (e.g. Paralenorthis) eran
formas ecolégicamente mas ubicuas mientras que las restantes tenian preferencia por substratos blandos y bajos
niveles de energia. La riqueza de los braquiépodos alcanza sus valores mas altos en el intervalo de mudstones nodu-
lares depositados durante un evento de mar alto. Este aumento seria producto de un pulso migratorio coincidente
con la profundizacién de la rampa carbonatica sumado a la aparicién de nuevas especies que evolucionaron a par-
tir de taxones preexistentes en la cuenca.
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Introduccién

La Formacién San Juan es una unidad carbonéti-
ca de edad ordovicica de 300-360 m de espesor, am-
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pliamente distribuida en la Precordillera de La
Rioja, San Juan y Mendoza. Sucede en forma para-
concordante a las facies perimareales de la For-
macién La Silla, de la cual se distingue por la pre-
sencia de calizas esqueletales con abundante fauna
indicativa de condiciones marinas de salinidad nor-
mal (Keller et al., 1994). Se compone de wackestones y
packstones esqueletales bioturbados, grainstones in-
tra-bioclasticos, boundstones, y mudstones-wackestones
nodulares. Canas (1999) interpret6 a esta unidad co-
mo depdsitos de rampa carbonatica en la que la su-
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Figura 1. Mapa de ubicacién de las localidades estudiadas / location map of the studied area.

cesion de facies refleja ciclos eustaticos de segundo
orden.

Las calizas de la parte superior de la Formacién
San Juan fueron referidas a la Zona de Ahtiella argen-
tina (Herrera y Benedetto, 1991; Benedetto, 2002),
esencialmente de edad Darriwiliana temprana. Por la
abundancia de fdsiles, continuidad de los niveles fo-
siliferos y la variada tipologia de calizas, este inter-
valo es particularmente adecuado para el estudio de
las interacciones entre las faunas benténicas y las
fluctuaciones ambientales durante la tltima etapa de
construccién de la plataforma carbonatica (Sanchez
et al., 1996; Canas, 1999; Carrera et al., 1999, Carrera
2001, Benedetto, 2007). Si bien los braquiépodos es-
tan asociados a una diversa fauna de poriferos, nau-
tiloideos, trilobites, gastrépodos, crinoideos y briozo-
os, se los ha escogido para este estudio por su abun-
dancia, riqueza, nivel de conocimiento taxonémico y,
especialmente, por la variedad de tipos adaptativos.

El objetivo central de este trabajo es explorar la re-
lacién existente entre la dominancia de los distintos
clados de braquiépodos (orthoideos, pentaméridos,
plectambonitoideos, etc.) y el tipo de facies donde se
encuentran. La hipétesis de trabajo es que deberia
haber una correlacion entre el modo de vida y las va-
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riaciones de los pardmetros ambientales (e.g. natura-
leza del sustrato, energia del medio, profundidad,
etc.). Para el presente trabajo se escogieron secciones
estratigraficas situadas en el flanco occidental del
Cerro Viejo, al noreste de la ciudad de Jachal (pro-
vincia de San Juan) en las que el contacto con las pe-
litas negras de la Formacion Los Azules suprayacen-
te estd claramente expuesto (figura 1). Con esto se tie-
ne la certeza de que los niveles cuspidales de la
Formacién San Juan estan totalmente preservados.
Por otra parte, de estos afloramientos proviene el ma-
terial tipo de Ahtiella argentina, y alli fue definida la
biozona ep6énima.

Edad y distribucion de la biozona de Ahtiella
argentina

La Zona de Ahtielln fue definida originalmente
por Herrera y Benedetto (1991) como una asociacién
de braquiépodos caracteristica del tramo superior de
la Formacién San Juan, con un espesor variable entre
los 16 m y 24 m. Dada la existencia de otras especies
de Ahtiella dentro y fuera de la cuenca precordillera-
na, esta asociacion fue redefinida como una biozona
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de extension ('taxon-range') caracterizada por la espe-
cie Ahtiella argentina Benedetto y Herrera, lo que aco-
t6 su distribucién estratigrafica y geogréfica (Bene-
detto, 2002). Esta biozona esta separada de la infraya-
cente Zona de Monorthis cumillangoensis por un tramo
de 50-80 m de calizas con fauna muy escasa y poco
diversa. La biozona de A. argentina comienza con el
primer registro de esta especie y culmina, en la ma-
yor parte de la cuenca, con un brusco decrecimiento
de la diversidad de los braquiépodos rinconellifor-
mes (‘articulados') concomitante con el inicio de la se-
dimentacién de pelitas negras con graptolitos de la
Formacién Los Azules/Gualcamayo. En algunas lo-
calidades donde contintia la sedimentacién carbona-
tica, como el Cordén de las Chacritas, la Zona de A.
argentina es sucedida por la Asociacién de Skenidioi-
des n. sp. caracterizada por ésta y otras especies ain
no publicadas, incluyendo una especie diferente de
Ahtiella (Benedetto, 2002; 2003: 201,.1am. 9, figuras 16-
18).

La biozona de A. argentina abarca esencialmente el
Darriwiliano inferior. En las secciones del Cerro Vie-
jo los conodontes de las capas cuspidales de la For-
macién San Juan corresponden a la Zona de Lenodus
variabilis, Subzona de P. horridus (Albanesi y Ortega,
2002; Albanesi ef al., 1995), mientras que la base de la
Formacion Los Azules ha sido referida a la Zona de
Undulograptus dentatus (Darriwiliano, Da2), equiva-
lente al Llanvirniano basal de las series britanicas
(Brussa et al., 2003).

Metodologia y localizacion de las secciones
estudiadas

Se estudiaron las secciones estratigraficas de las
quebradas Los Gatos y Honda (figura 1). El muestreo
se realizé nivel por nivel a intervalos mas o menos re-
gulares de alrededor de un metro, dependiendo de la
exposicién de las calizas. Se tomaron ademds mues-
tras de roca para su tratamiento en laboratorio con el
fin de recuperar ejemplares silicificados mediante la
disolucién de la caliza con acido clorhidrico diluido
al 10%. Como resultado se obtuvieron cerca de 3000
ejemplares de braquiépodos, los que se encuentran
depositados en el repositorio paleontolégico del
Centro de Investigaciones Paleobiolégicas (CIPAL)
de la Universidad Nacional de Cérdoba (CEGH-
UNC 21919 al 22080).

Los parametros evaluados fueron la densidad
faunistica (cantidad de restos esqueletales por nivel
muestreado), la riqueza (diversidad taxonémica) y la
abundancia relativa (porcentual) de cada especie en
cada nivel de la biozona. Las especies fueron agrupa-
das de acuerdo a sus caracteres morfofuncionales con
el fin de definir grupos con similares estrategias
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adaptativas (‘'morfotipos') y calcular luego su abun-
dancia relativa en cada uno de los horizontes mues-
treados. Para agrupar niveles litolégicos que com-
parten similares asociaciones de braquiépodos se uti-
liz6 anélisis de agrupamiento (modo Q) usando el co-
eficiente de Jaccard.

Estratigrafia del area del Cerro Viejo

En la Formacién San Juan se reconocieron cinco
asociaciones litofaciales, todas indicativas de am-
bientes de plataforma marina abierta (Cafias, 1999).
Las asociaciones basales y del tramo medio de la for-
macién corresponden en general a ambientes subma-
reales someros con frecuente intercalacién de capas
de tormenta, ejemplificadas por niveles de grainstone
intraclastico de base erosiva, normalmente lenticula-
res. El tramo superior de la Formacién San Juan estu-
diado en el presente trabajo corresponde a la asocia-
cion de facies de wackestone nodular y mudstone. Estos
depositos se acumularon debajo del nivel de base de
las olas de tormenta, en un ambiente de rampa exter-
na. Sobre la Formacion San Juan se desarrolla gene-
ralmente un intervalo formado por una alternancia
de pelitas negras graptoliticas, margas y calizas lami-
nadas, de 10-35 m de espesor, correspondiente a la
base de la Formaciéon Los Azules-Gualcamayo
(Astini 1993). El ambiente de estos niveles fue disoxi-
co 0 andxico, como lo indican la disminucién de bio-
turbacién y presencia de pirita diseminada. Esta aso-
ciacién de facies indica una rédpida profundizacion
desde depdsitos de rampa media-externa a depdsitos
de cuenca profunda.

En la quebrada Los Gatos la biozona de Ahtiella
argentina se inicia 16 m debajo del contacto con la
Formacién Los Azules. A partir del analisis petrogra-
fico de las calizas se reconocieron en ambas secciones
cuatro intervalos litolégicos claramente diferencia-
dos. La descripcion que sigue y la columna de la fi-
gura 2 corresponden a la secciéon de la quebrada Los
Gatos. La seccién de la quebrada Honda se usé como
perfil de control y es muy similar a ésta.

El tramo basal de la biozona estéd constituido por
4 m de packstones biocléasticos y wackestones con mi-
cro-biointraclastos. En los packstones dominan com-
ponentes esqueletales, mayoritariamente braquiépo-
dos, fragmentos de equinodermos y esponjas. Los li-
toclastos también son frecuentes y corresponden a
fragmentos de la misma litofacies. En corte delgado,
algunos niveles de wackestones muestran micro-bio-
clastos muy fragmentados y la textura se presenta
marcadamente bioturbada, con escasos cristales de
glauconita y algunos intraclastos levemente redon-
deados. La fabrica desordenada que presenta podria
deberse a bioturbaciéon o a moderada energia del
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Figura 2. Columna estratigrafica del intervalo superior de la Formacion San Juan en el Cerro Viejo de Huaco / stratigraphic column of the
upper part of the San Juan Formation in the Cerro Viejo section.
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agua, la que produjo el leve redondeamiento de los
granos.

El intervalo medio, de aproximadamente 10 m de
espesor, corresponde a mudstones nodulares biotur-
bados e intercalaciones de wackestones esqueletales y
niveles margosos. Se observan braquiépodos, gastro-
podos, trilobites y esponjas litistidas. En corte delga-
do son abundantes los micro-bioclastos, espiculas,
espinas de trilobites y abundantes valvas bien pre-
servadas de braquiépodos articulados. Entre las la-
minas de mudstone abundan los cristales de glauconi-
ta. Hacia los niveles superiores se incrementan los
depositos fango-sostenidos, mayoritariamente wac-
kestones a mudstones nodulares y esqueletales. Estas
capas contienen restos bien preservados de trilobites,
esponjas, artejos de crinoideos y algunas valvas arti-
culadas de braquiépodos. La naturaleza fangosa del
depésito indica condiciones de baja energia. Si bien
la abundancia de granos de glauconita sugiere un
ambiente con tenor de oxigeno relativamente bajo, la
diversa fauna benténica presente permite inferir que
los niveles de oxigeno por encima de la interfase
agua-sedimento eran cercanos a los normales.

El siguiente intervalo esta constituido por 4 m de
mudstone nodular. En secciéon delgada se observa una
laminacién fina, con micro-bioclastos y escasos mi-
cro-intraclastos, cristales de glauconita, abundantes
espiculas de esponjas y escasos fragmentos de equi-
nodermos. Comienzan aqui intercalaciones de ceni-
zas volcanicas (bentonitas potasicas) reconocidas
previamente para esta seccion (Huff et al., 1995). Las
zonas nodulares estan originadas por la gradual con-
centracion de suturas de presion-disoluciéon (Canas,
1995, 1999), comun en calizas arcillosas (Bathurst,
1991; Clari y Martire, 1996) a diferencia de las calizas
puras que reaccionan a la presion generando estiloli-
tos o juntas estiloliticas. Se ha especulado que la de-
positacién de las cenizas volcanicas puede haber au-
mentado la turbidez. Paralelamente, puede haber
contribuido al aporte de nutrientes que facilité en
parte el desarrollo y diversificacién de algunos gru-
pos (Carrera y Astini, 1998).

El intervalo superior (1,5 m) estd constituido por
bancos gruesos de grainstone y grainstone/packstone
bioclastico con abundantes restos de equinodermos y
nautiloideos ortocénidos. La secciéon culmina con
0,10 m de grainstone/packstone y una superficie costri-
ficada en el contacto con la Formacion Los Azules. En
estos niveles calcareniticos, situados inmediatamente
por debajo del contacto con la Formacién Los Azules,
hay concentraciones de nautiloideos que forman un
pavimento caracteristico (Cafias, 1995; Carrera y
Astini, 1998).

La abundancia de fango, la ausencia de eviden-
cias de exposicién subaérea y de estructuras o litolo-
gias de ambientes someros y la fauna diversa indican
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que el tramo superior de la Formacién San Juan en el
Cerro Viejo se deposité en un ambiente de platafor-
ma marina abierta, por debajo de la accién de las olas
de buen tiempo, y afectada raramente por las olas de
tormentas, como lo evidencian los escasos niveles de
calcarenitas o grainstones intraclasticos. La ausencia
de las algas Nuia o Girvanella, comunes en los niveles
medios de la formacién e incluso en otras localidades
con afloramientos coetaneos (Canas, 1995, 1999;
Carrera, 2001), indicaria al menos condiciones subfé-
ticas. Las calizas esqueletales representarian depodsi-
tos de una rampa media, las calizas fangosas nodula-
res del tramo superior corresponderian a un ambien-
te de rampa distal o externa, y los depésitos del tope
(grainstone-packstone) a depdsitos de barras arenosas
asociados al evento transgresivo que pone fin a la se-
dimentacién carbonatica. La sucesion de litofacies in-
dica una profundizaciéon de la cuenca que culmind
con la depositacién de las lutitas de la Formacién Los
Azules (Sanchez et al., 1996, Cafas, 1995, 1999; Ca-
rrera y Astini, 1998; Keller, 1999).

Caracteristicas paleoecolégicas generales de la
biozona

El intervalo correspondiente a la biozona de Ah-
tiella argentina fue incluido en la biofacies de demos-
ponjas por Carrera (2001). Presenta la mayor riqueza
de especies, principalmente de poriferos (24 especies;
véase Carrera, 1997, 2003) y braquiépodos (21 espe-
cies, véase Benedetto, 2003, 2007). Los elevados valo-
res de diversidad o (intra-comunidad), de tipos trofi-
cos y de grupos funcionales indican un significativo
aumento en la utilizacién del ecoespacio respecto de
las otras biozonas (Waisfeld y Sanchez, 1996). La
composicioén de la biozona de Ahtiella argentina, ade-
mas, varia notablemente dentro de la cuenca, espe-
cialmente entre localidades de aguas mas someras
(e.g. Talacasto) y de rampa media a distal, como las
del Cerro La Chilca y la aqui estudiada (Sanchez et
al., 1996, Carrera, 1997, 2001, Benedetto 2007), lo que
demuestra una importante diversidad 5 (inter-comu-
nidad).

El resto de los grupos también son muy diversos,
habiéndose registrado nueve especies de trilobites,
tres de briozoos, diferentes grupos de moluscos (gas-
trépodos, nautiloideos y rostroconchos) y equinoder-
mos. Los trilobites corresponden a la 'Asociacién de
llaénidos y Cheirtridos' (Vaccari, 1995). Aunque el
ndmero de ejemplares de esponjas es sensiblemente
menor al de los braquiépodos, en términos de biovo-
lumen constituyen los elementos dominantes en la
biofacies (Sanchez et al., 1996; Carrera, 2001). Al igual
que los braquiépodos, los poriferos difieren segin
las localidades (Carrera, 1997). Por ejemplo, las for-
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mas discoidales de gran tamafio, como Patellispongia
y Psarodictyum, son comunes en localidades centrales
como Talacasto o Villicum pero estan ausentes hacia
el norte, como en el Cerro Viejo, donde dominan los
poriferos elongados como Archaeoscyphia, Rhopalocoe-
lia o Calicocoelia. Por ultimo, hay que destacar la
abundancia de briozoos y bases de crinoideos adhe-
ridos como epibiontes a la superficie de las esponjas
(Carrera, 2000), principalmente en la seccién en estu-
dio, lo que fue interpretado como indicio de un sus-
trato no consolidado lo que dificulta la instalacién de
organismos benténicos con bases pequerias.

Las asociaciones faunisticas de la Formacion San
Juan son similares a las presentes en los ambientes
carbonéticos de la franja tropical a subtropical de
otras regiones del mundo. Waisfeld ef al. (2003) in-
cluyeron a estas asociaciones en la asociacion tipo
('type-assemblage') de braquiépodos y demosponjas.
En términos mas generales, Alberstad y Repetski
(1989) refirieron a las asociaciones de este tipo de
América del Norte a la 'facies de esponjas y algas', in-
cluyendo en su definicién, ademas, a las caracteristi-
cas litofaciales de las rocas calcdreas generadas en
ambientes someros (oolitas, granos agregados, oncoi-
des, algas verdes, etc.). No obstante, como se men-
ciond anteriormente, en las calizas de la seccion del
Cerro Viejo no se registran elementos de aguas so-
meras como los que tipifican a otros intervalos de la
formacion.

Analisis de la distribucion de los
braquidpodos

Densidad faunistica

Este parametro se refiere al nimero de individuos
presentes en cada nivel muestreado y sirve para dar
una idea de la cantidad de braquiépodos, de cual-
quier especie, que habitaban el sustrato en un mo-
mento dado. Para estimar la densidad faunistica se re-
aliz6 un recuento del niimero total de valvas de todas
las especies recuperadas en cada nivel. Tratandose de
organismos bivalvos, el nimero de ejemplares se de-
terminé sumando la valva mas abundante (ventral o
dorsal) entre las valvas desarticuladas y el ntimero de
ejemplares articulados (con ambas valvas unidas). En
cada nivel se obtuvo aproximadamente la misma can-
tidad de muestras para su procesamiento. En lineas
generales, los resultados se corresponden con las ob-
servaciones de campo, que indican que en ciertos tra-
mos los fésiles son mas abundantes que en otros, y
que esta mayor densidad faunistica no obedece a un
sesgo en la toma de muestras sino que probablemen-
te refleje la densidad de la biota que colonizaba el sus-
trato. Sin embargo, no debe descartarse cierta distor-
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sién en los datos por un efecto tafonémico, como por
ejemplo una mayor preservacion de las valvas en al-
gunos niveles donde la silicificacién es mas completa.
La mayor densidad de restos de braquiépodos se ve-
rifica entre los niveles LG4 y LG9. Estos intervalos se
corresponden con niveles de wackestone esqueletal a
nodular notablemente ricos en fdsiles.

Variacion de la riqgueza

La riqueza, también llamada 'diversidad taxoné-
mica', mide el nimero de taxones presentes en una
asociacion determinada y es independiente del nu-
mero de ejemplares con que participa cada especie.
En nuestro caso, se calcul6 la riqueza de cada nivel
fosilifero. La figura 3 muestra la variacién de este pa-
rametro y la distribucién vertical de las especies de
braquiépodos a lo largo de la zona de A. argentina.

En las dos secciones estudiadas se observa una
notable variacién de la riqueza. En los 8 m basales la
diversidad es muy baja y se registran solamente dos
especies, Leptella (Petroria) rugosa Wilson'y Paralentor-
this vulgaris Herrera y Benedetto. Esta asociacion de
baja diversidad se corresponde a la biofacies de Pe-
troria - Paralenorthis definida por Carrera et al. (1999),
reconocida en la mayor parte de la cuenca. Entre los
niveles LG16 y LG10 la asociacion es algo mas diver-
sa e incluye entre 5 y 7 taxones. Las especies presen-
tes son Orthidium geniculatum Herrera y Benedetto,
Phragmorthis sp, Tritoechia azulensis Benedetto, Ahtie-
lla argentina Benedetto y Herrera, Taffia (Chaloupskia)
anomala Benedetto y Herrera y Sanjuanella plicata
Benedetto y Herrera. Todas estas especies tienen am-
plia extensién en la biozona, con excepciéon de San-
juanella plicata que esta restringida a este tramo. A
partir del nivel LG9 y hasta el LG4 (c. 4 m de espesor)
se evidencia un brusco incremento en el ntimero de
taxones (entre 7 y 11 especies), constituyendo el in-
tervalo estratigrafico con mayor riqueza de la biozo-
na. En este tramo estan presentes las especies L. (Pe-
troria) rugosa, Paralenorthis vulgaris, Orthidium genicu-
latum, Ahtiella argentina, T. (Chaloupskia) anémala,
Phragmorthis sp.y Tritoechia azulensis, todas presentes
en la asociacién previa, a las que se incorporan Po-
rambonites sp., Nanorthis sp., Productorthis cienagaensis
Herrera y Benedetto, Desmorthis? bifurcata Benedetto,
Ffynnonia minuta (Benedetto y Herrera), Martellia me-
socosta (Benedetto) e Inversella (Reinversella) arancibiai
Herrera y Benedetto. Este segundo grupo incluye ta-
xones de rango corto y restringidos a este intervalo.
En los dltimos 2,5 m la riqueza disminuye nueva-
mente. Las especies que subsisten son L. (Petroria) ru-
gosa, Paralenorthis vulgaris, Orthidium geniculatum y
Ahtiella argentina, todas de rango extenso, incluyendo
la que nomina la biozona.
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Abundancia relativa de especies y tipos
adaptativos

Para normalizar los datos de abundancia de cada
especie se calcularon los porcentajes de cada una a
partir del nimero de individuos discriminado por ni-
vel. Este parametro no depende de la intensidad del
muestreo dado que mide la frecuencia con que apa-
rece cada especie en cada capa muestreada. Los re-
sultados se muestran en la figura 4. En primer lugar,
se observa que los mayores porcentajes correspon-
den a las especies Paralenorthis vulgaris, Leptella
(Petroria) rugosa, Ahtiella argentina, Taffia (Chaloupskia)
anomala 'y Orthidium geniculatum. Ademas, estas espe-
cies estan presentes en la mayor parte de la biozona.
Las restantes especies son menos frecuentes o raras y
estdn acotadas estratigraficamente, como se mencio-
noé previamente.

El modo de vida de los braquiépodos puede ser
inferido a partir de la morfologia de las valvas, par-
tiendo de la premisa de que la forma de la conchilla
estd relacionada con el medio donde habitan, espe-
cialmente con el tipo de sustrato (fangoso, arenoso,
consolidado) y movimiento del agua de fondo (co-
rrientes, oleaje). La morfologia de cada especie repre-
senta una soluciéon particular en pos de lograr mayor
estabilidad sobre el sustrato, una adecuada separa-
ciéon de las corrientes inhalantes ricas en nutrientes
de las corrientes exhalantes con productos de dese-
chos metabodlicos y, finalmente, para lograr una ma-
yor eficiencia en la alimentacion, lo que estd relacio-
nado con la capacidad de filtracién. Varios autores
han tratado los aspectos morfofuncionales de los bra-
quiépodos y su posible relacién con el sustrato, (Fur-
sich y Hurst, 1974; Bassett, 1984; Alexander, 1990;
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Leighton y Savarese, 1996; Richarson, 1997; Sanchez
y Toéffolo, 1996; Sanchez et al., 1996; Waisfeld et al.,
2003; Hermoyian ef al., 2002; Benedetto y Cech, 2006;
Benedetto et al., 2008, entre muchos otros). Aunque
en lineas generales la morfologia de las valvas de los
braquiépodos es ttil para analizar las condiciones hi-
drodindmicas del ambiente, algunos estudios mues-
tran que no siempre es asi (cf. Sanchez y Toffolo,
1996; Sanchez et al., 1996), siendo el tipo de sustrato
el factor fisico de mas relevancia (Ausich, 1983; Ri-
chardson, 1997). Ello se debe a que los organismos
benténicos, como los braquidépodos, interactdan con
el sedimento con el cual forman un sistema dindmi-
co. Es por ello que resulta de interés realizar una
comparacion entre las formas de vida (basado en ca-
racteristicas morfolégicas de las valvas) y los diferen-
tes tipos de sustratos (litologia).

Para interpretar el significado de esta distribucién
porcentual de las especies se procedioé a agruparlas
en cuatro tipos adaptativos que representan grupos
funcionales mayores (figura 5).

El primer grupo incluye los braquiépodos semi-
infaunales Tritoechia azulensis y Martellia mesocosta.
Estan caracterizados por una interarea ventral muy
desarrollada, lo que determina la forma semi-pirami-
dal de la valva ventral. Sanchez y Téffolo (1996) infi-
rieron que estos clitambonitidos vivian con el &pice
de la valva ventral parcialmente enterrado en el sus-
trato. En estas especies el pedinculo parece haber te-
nido sélo una funcién complementaria, quizas como
una estructura adicional de fijacién.

El segundo grupo incluye a los pedunculados
erectos y comprende las especies Paralenorthis vulga-
ris, Desmorthis bifurcata?, Nanorthis sp., Phragmorthis
sp. y Paurorthis? sp. Son formas que se infiere se man-
tenian erguidas en forma permanente a escasa dis-
tancia del sustrato, con el umboén dirigido hacia aba-
jo. Estan caracterizados por conchas subigualmente
biconvexas con el deltirio abierto en todas las etapas
ontogenéticas, lo que supone la existencia de un pe-
dinculo permanente para adhesion al sustrato (sedi-
mento, rocas, organismos diversos) y la orientacion
del organismo respecto de las corrientes. La especie
Orthidium geniculatum puede incluirse también en es-
te grupo dado que los ejemplares adultos poseen del-
tirio abierto, aunque su valva ventral relativamente
globosa no permite descartar una posicion reclinada
en la etapa adulta.

El tercer grupo lo integran los pedunculados re-
clinados, es decir que apoyaban una de sus valvas
(generalmente la ventral) sobre el sustrato, al menos
en el estadio adulto. Incluyen las especies Produc-
torthis cienagaensis y Ffynnonia minuta. Productorthis
cienagaensis, que posee un perfil fuertemente ventri-
biconvexo, debe haber vivido con la zona umbonal
parcialmente enterrada en el sedimento, lo que pro-
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Figura 5. Principales morfotipos en los que se han agrupado a las
especies de braquiépodos / four main brachiopod shell morphotypes.

ducia la elevacion de la comisura anterior sobre el
sustrato evitando su enterramiento. La especie F. mi-
nuta esta caracterizada por un perfil biconvexo con
un pronunciado pliegue y surco. Este altimo caracter
ayudaria a la separacion de las corrientes exhalantes
e inhalantes evitando asi la contaminacién del agua
que ingresa al lof6foro con elementos de desecho me-
tabolico. Esto seria esencial en ambientes donde las
corrientes de fondo son débiles. Ambos taxones pue-
den haber sido ambitépicos, pues el pedinculo debié
atrofiarse en el adulto convirtiéndose en un érgano
que cumpliria s6lo funciones de fijacién secundarias.

El cuarto y altimo grupo lo componen los libero-
sésiles y estd formado por Ahtiella argentina, Taffia
(Chaloupskia) andmala, Leptella (Petroria) rugosa,
Sanjuanella plicata e Inversella (Reinversella) arancibiai.
Las especies integrantes de este grupo generalmente
poseen conchillas concavo-convexas a plano-conve-
xas (Taffia, Leptelln) o resupinadas (Ahtiella, San-
juanella). En la etapa adulta vivian apoyadas sobre el
fondo sin anclaje peduncular, como lo revela la nota-
ble reduccién del deltirio (o su cierre completo), lo
que indica una paulatina pérdida de funcionalidad
del pedinculo. Una forma notable es Inversella
(Reinversella) arancibiai, que posee una conchilla do-
blemente geniculada. La segunda geniculacién es
mas prominente y habria contribuido a elevar la co-
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misura sobre el fondo, por donde ingresaria el agua
con nutrientes (Benedetto ef al., 2008).

Relacion con el sustrato y otros factores
fisicos

El presente andlisis muestra que la distribucién
entre los pedunculados y el resto de los tipos adapta-
tivos, en particular los liberosésiles (figura 6), tiende
a ser antagonica o inversa, es decir que cuando unos
son abundantes (en términos porcentuales) los otros
disminuyen correlativamente. Esto es particularmen-
te evidente en los niveles de la base y del tope de la
secciéon de la Quebrada Los Gatos, en los que domi-
nan pedunculados. Estos niveles corresponden a
packstones bioclasticos/esqueletales y grainstone bio-
clasticos. En el resto de los niveles dominan alterna-
tivamente unos y otros. Para comparar los distintos
modos de vida con las variaciones litolégicas a lo lar-
go de la seccion (Quebrada Los Gatos) se elaboré una
matriz en la que se volco el porcentaje de cada uno de
los cuatro modos de vida segtn los cuatro tipos lito-
légicos. La relacion entre la distribucion de los tipos
adaptativos de los braquiépodos y la litologia se
muestra en la figura 7.

De un modo general, el porcentaje de los pedun-
culados erectos es mayor que el resto de los modos
adaptativos. Sin embargo, cuando la litologia esta en-
riquecida en componentes margosos (mudstone o
wackestone), se incrementa la participacion de los li-
berosésiles, los semi-infaunales y los pedunculados
reclinados, lo que sugiere que estos tipos adaptativos
proliferaron en ambientes de baja energia, sustratos
finos y poco consolidados. Por el contrario, los pe-
dunculados erectos tuvieron mas independencia res-
pecto del sustrato ya que, como se dijo previamente,
cualquier superficie firme podia servir como apoyo
(sedimentos o restos esqueletales de otros organis-
mos). Adicionalmente, la configuracién del peddancu-
lo puede haberse desviado del tipico 'cilindro' y ha-
ber sido una estructura delgada, ramificada, profun-
damente enterrada en el sustrato y adherida a pe-
quefios granos de arena o restos esqueletales
(Sanchez y Téffolo, 1996). Esta relativa independen-
cia del sustrato explicaria su registro continuo y
abundante a lo largo de todo el intervalo, si bien tien-
den a ser més abundantes en las capas de packstone y
grainstone.

Por otra parte, y con el fin de corroborar la distri-
bucién anterior, se verificé el grado de asociacién en-
tre grupos de especies (prescindiendo de los morfoti-
pos) respecto de los niveles muestreados. El analisis
de agrupamiento (figura 8) muestra tres grupos bien
definidos (tomando aquellos con indice de similitud
mayor a 0,5). El primer agrupamiento incluye los

AMEGHINIANA 46 (3), 2009



490

100+

o 701
kel
% 60
O 50 o
8 40+
30+
20+
10
. .
0 S . N
12 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12 13 14 15 16 17
Niveles Fosiliferos
 Leptella (Petroria) rugosa
u Paralenorthis vulgaris
Q
O
2
c
[0}
o
&
20 1 / o L
10 o y

1.2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17

Niveles Fosiliferos
® Pedunculados erectos
o Liberosésiles
1 Semiinfaunales
o Pedunculados reclinados
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puntos LG1, LG3, LG12, LG14 y LG16 (véase figura 8
y columna en figura 3). Las asociaciones de este con-
junto se pueden considerar de baja riqueza y estan
compuestas por sélo tres especies (P. vulgaris, L. (Pe-
troria) rugosa y Ahtiella argentina), siendo las dos ulti-
mas liberosésiles. Los niveles estratigraficos portado-
res de esta asociacién son packstones y wackestones no-
dulares.

El siguiente agrupamiento es de riqueza media-
alta (méas de 7 especies) y estd representado por los
niveles LG4 y LG5. Se caracteriza por taxones semi-
infaunales y liberosésiles tales como L. (Petroria) ru-
gosa, O. geniculatum, T. (Chaloupskia) andmala y T. azu-
lensis, Paurorthis sp. e Inversella (Reinversella) aranci-
biai, y un solo pedunculado erecto (P. vulgaris).
Ambos niveles estratigraficos estdn compuestos por
mudstone micro-bioclasticos finamente laminados.

El tltimo agrupamiento con indice superior a 0,5
incluye numerosos niveles (LG 11, LG 13, LG 15) al-
gunos de los cudles se agrupan con indices de simi-
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litud superiores a 0,8 (LG 10, LG 11 y LG 13). Son ni-
veles de alta riqueza (8 a 12 especies) y en su mayo-
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ria corresponden a formas infaunales, liberosésiles
y pedunculados reclinados. La litologia correspon-
de en su mayoria a mudstones/wackestones nodulares.
Los puntos de muestreo LG17 y LG2 aparecen cla-
ramente separados en el dendrograma y correspon-
den a los niveles donde predominan los peduncula-
dos y las litologias son packstones bioclésticos y
grainstones. Estos resultados son consistentes con la
relacion sefialada anteriormente entre morfotipos y
litologfa.

Variaciones faunisticas y fluctuaciones
eustaticas

Canias (1999) reconocié en la plataforma carbo-
nética ordovicica de la Precordillera (Formacién San
Juan) dos sistemas transgresivos con sus correspon-
dientes eventos regresivos formando un ciclo de se-
gundo orden. Los limites de secuencia mayores son
claramente detectables por el desarrollo de horizon-
tes arrecifales cerca de la base y en la parte media de
la unidad (Canas, 1999; Canas y Carrera, 2003). Sin
embargo, los ciclos de menor magnitud son dificiles
de reconocer por la homogeneidad que presentan
las litofacies calcareas en los sectores de rampa in-
terna a rampa media durante leves cambios en la
profundidad. Cech y Carrera (2002) y Carrera (2007)
reconocieron ciclos de variacién del nivel del mar
menores a los de segundo orden basados en las dis-
tribucién de las comunidades y de las asociaciones
de poriferos de la Formacién San Juan. En general,
la asociacién de esponjas, braquiépodos leptellini-
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dos y trilobites illaénidos ocurre en los intervalos de
mar alto, mientras que las comunidades dominadas
por gastrépodos se registran en etapas regresivas.
Cafias y Aguirre (2005) han reconocido también una
ciclicidad menor a partir del estudio cuantitativo
(en microfacies) de asociaciones de algas y calcimi-
crobios.

En las secciones del cordén el Cerro Viejo se ob-
serva un aumento gradual de la riqueza desde los
niveles inferiores hacia los superiores, con una de-
clinacién marcada en la parte cuspidal. La riqueza
alcanza un méximo de 11 especies en el tramo com-
prendido entre los 6,5 m y los 2,5 m (LG 4 a LG 9)
debajo del techo de la Formacién San Juan. Este pul-
so de diversificaciéon fue producto tanto de un au-
mento de la tasa de origen de especies por cladogé-
nesis de taxones pre-existentes como de la introduc-
ciéon en la cuenca de nuevas especies por inmigra-
cion desde otras regiones. De acuerdo a Holland
(1995) la apariciéon de nuevos taxones en una secciéon
estratigrafica no es aleatoria sino que la mayoria de
las primeras apariciones (FAD) ocurren durante el
cortejo transgresivo ('transgressive systems tract')y, a
menudo, estan ligadas o suceden inmediatamente a
las superficies de inundacién mayores ('MFS' o 'ma-
ximum flooding surface'). Las ultimas ocurrencias
('LAD'") también estan relacionadas con tales interva-
los. Otra caracteristica de estas superficies es que alli
los taxones mdas comunes tienden a ser mds abun-
dantes y se incrementa la proporcién de formas es-
tenotodpicas.

Si se tiene en cuenta que los niveles que preceden
el inicio de la Zona de Ahtiella argentina carecen préc-
ticamente de fauna, al igual que los niveles basales de
la zona, se puede concluir que la colonizacién de es-
te sector de la plataforma fue gradual, por introduc-
cién sucesiva de nuevos taxones, alcanzando un ma-
ximo de riqueza, como se dijo, hacia el tercio superior
de la seccién (figura 3). En este intervalo también se
registra el mayor nimero de primeras apariciones y
extinciones de los taxones. De acuerdo a los datos li-
tologicos, el enriquecimiento de la fauna de braquio-
podos ocurre durante la sedimentacién de mudstones
a wackestone-nodulares depositados en ambientes
submareales relativamente profundos correspon-
dientes a una rampa distal (Cafnas, 1999).

Si bien, para poder establecer ciclos de menor or-
den a los reconocidos, se requiere un estudio més de-
tallado de toda la fauna en general de este intervalo,
puede mencionarse que la diversificacién de los bra-
quiépodos, en especial formas reclinadas o liberosé-
siles, y su asociacion con los eventos de radiacion de
los poriferos estan relacionadas con etapas de mar al-
to, como ha sido sugerido para los tramos inferiores
a medios de la Formacién (Cech y Carrera, 2002;
Carrera, 2007).
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Conclusiones

El estudio realizado permitié evaluar conceptos e
hipétesis planteadas a partir de la morfologia funcio-
nal de los braquiépodos. Se confirma que uno de los
factores principales que condicioné la distribucién
del grupo es el tipo de sustrato, por lo que en los es-
tudios paleoecolégicos la diferenciacion de tipos
adaptativos es un elemento importante que ayuda a
la determinacién del ambiente sedimentario en el
que vivieron.

La abundancia relativa de los distintos morfotipos
estd estrechamente ligada a las condiciones del sus-
trato. En particular, los liberosésiles y semi-infauna-
les dependen del estado de consolidacién del mismo.
Por el contrario, los pedunculados erectos fueron me-
nos dependientes de la naturaleza del sustrato y por
ello su registro es continuo en todos los niveles mues-
treados, aunque dominan principalmente en las ca-
pas de packstone y grainstone.

Hacia el tercio superior de la seccién se verifica un
pulso de maxima diversidad taxondémica, el que
coincide también con el mayor ntimero de primeras
apariciones y extinciones de taxones. De acuerdo a
los datos litol6gicos, este méximo coincide con la se-
dimentacién de mudstones y wackestones nodulares en
un ambiente submareal relativamente profundo den-
tro de una rampa distal. En este intervalo hay un in-
cremento de los braquiépodos liberosésiles, semi-in-
faunales y pedunculados reclinados, lo que sugiere
que estos tipos adaptativos proliferaron en regime-
nes energéticos relativamente bajos y sustratos finos
poco consolidados. La diversificacién de los braquié-
podos aparece asociada, al igual que en otros grupos,
con eventos de nivel del mar alto.
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