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Resumen

Titulo: las colecciones paleontologicas como herramientas de reconstruccion paleoambiental: un
nuevo enfoque para los braquiopodos de la Asociacion Museo de la Vida de Floresta, Boyaca*
Autor: Jaimes-Penaloza Diego Andrés**

Palabras clave: braquiépodos, Devonico Medio, Formacion Floresta, paleoambiente.

El Macizo de Floresta destaca a nivel mundial por su excepcional diversidad de fosiles devonicos.
En reconocimiento a su tesoro geologico, se fundo la Asociacion Museo de la Vida en el municipio
de Floresta, Boyaca, con el fin de educar y promover la conservacion del geopatrimonio local.
Aunque la Asociacion Museo de la Vida alberga una valiosa coleccion de braquidpodos de la
Formacion Floresta, la falta de estudios enfocados en estos especimenes ha limitado su potencial
para interpretar las condiciones paleoambientales de la region. Este estudio tiene como objetivo
reconstruir los factores paleoambientales del Devonico Medio de la Formacion Floresta a partir de
la caracterizaciéon de las comunidades de braquidpodos de la Coleccion Paleontologica de la
Asociacion Museo de la Vida. Se analizaron 160 especimenes de braquidpodos, determinando sus
rasgos paleoecologicos mediante un enfoque morfoldgico y taxondomico. Ademas, se recopild
informacion espaciotemporal de 66 localidades a nivel global para correlacionar las distribuciones
paleobiogeograficas y estratigraficas de las especies con las caracteristicas paleogeograficas del
Devonico Medio. Los resultados mostraron una amplia diversidad taxonémica y multiples habitos
de vida. Las especies identificadas son indicadoras de un mar epicontinental subtropical de baja
energia, lodoso, calido y con turbidez moderada, donde la ocurrencia de fauna de talla grande se
atribuye a un medio altamente competitivo con poca presion predatoria. Finalmente, las
comunidades de braquidpodos indican que la Formacién Floresta se situaba en una zona geografica
influenciada por recambios bidticos impulsados por las corrientes marinas del Océano Rheico,

eventos de transgresion ocednica y la estabilizacion climatica del Devonico Medio.

* Trabajo de grado
** Facultad de Ciencias, Escuela de Biologia. Director: Edwin Orlando Loépez Delgado. Doctor
en ciencias de la vida silvestre y pesqueras.
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Abstract

Title: paleontological collections as tools for paleoenvironmental reconstruction: a new approach
for the brachiopods of the Asociacion Museo de la Vida from Floresta, Boyaca*
Author: Jaimes-Penaloza Diego Andrés**

Key words: brachiopods, Floresta Formation, Middle Devonian, paleoenvironment.

The Floresta Massif is internationally recognized for its exceptional diversity of devonian fossils.
In acknowledgment of this significant geological heritage, the Asociaciéon Museo de la Vida was
founded in the municipality of Floresta, Boyaca, with the objective of promoting education and
fostering awareness regarding the conservation of local geodiversity. Although the Asociacion
Museo de la Vida houses a valuable collection of brachiopods from the Floresta Formation, the
lack of studies focused on these specimens has limited their potential for interpreting the
paleoenvironmental conditions of the region. This study aims to reconstruct the
paleoenvironmental factors of the Middle Devonian of the Floresta Formation based on the
characterization of brachiopod communities housed in the Coleccion Paleontologica de la
Asociacion Museo de la Vida. A total of 160 brachiopod specimens were analyzed, and their
paleoecological traits were determined through a morphological and taxonomic approach. In
addition, spatiotemporal data from 66 localities worldwide were compiled to correlate the
paleobiogeographic and stratigraphic distributions of the species with the paleogeographic
characteristics of the Middle Devonian. The results revealed a wide taxonomic diversity and
multiple life habits. The identified species are indicative of a low-energy, muddy, warm,
moderately turbid subtropical epeiric sea, where the presence of large-sized fauna is attributed to
a highly competitive environment with low predatory pressure. Finally, the brachiopod
communities show that the Floresta Formation was located in a geographic zone influenced by
biotic turnovers driven by Rheic Ocean currents, marine transgression events, and the climatic

stabilization of the Middle Devonian.

* Degree work
** Faculty of Science, Department of Biology. Director: Edwin Orlando Lopez Delgado. PhD in
Wildlife and fisheries sciences.
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Introduccion

La Formacion Floresta, ubicada en el Macizo de Floresta en la Cordillera Oriental de
Colombia, es reconocida por sus yacimientos fosiliferos del Devonico Medio, donde destacan los
braquiopodos, briozoos y corales (Morales, 1965; Moreno-Sanchez et al., 2008; Amorocho-Parra
et al., 2024). Los trabajos de Caster (1939), Morales (1965) y Morzadec et al. (2015)
documentaron la abundancia de braquidopodos fosiles en la Formacion Floresta. Sin embargo, estas
investigaciones estuvieron centradas principalmente en descripciones taxondmicas, dejando
vacios en la comprension de los rasgos paleoambientales que influyeron en su composicion.

En respuesta a la necesidad de proteger y divulgar sobre el patrimonio paleontoldgico de
la Formacion Floresta, se fund6 la Asociacion Museo de la Vida en el municipio de Floresta,
Boyacé (Grupo Interdisciplinario de Investigaciones Arqueologicas e Historicas [GIIAH]; Bustos
et al., 2021). Esta institucion alberga una valiosa coleccion de fosiles del Devonico Medio, en la
que destacan los braquiopodos, que hasta ahora no habian sido objeto de un estudio sistematico.
Por lo cual, el andlisis de las caracteristicas taxondmicas, paleoecoldgicas y paleogeograficas de
los braquidpodos de la Formacion Floresta no solo resulta relevante para reconstruir condiciones
paleoambientales, también podria fortalecer el papel de los repositorios locales en la generacion
de conocimiento cientifico e impulsar iniciativas de conservacion del geopatrimonio.

Este estudio se basa en los braquidpodos de la Formacion Floresta contenidos en la
Coleccion Paleontoldgica de la Asociacion Museo de la Vida. La investigacion busca responder a
la pregunta: ;qué factores paleoambientales del Devonico Medio de la Formacion Floresta pueden
reconstruirse a partir de la caracterizacion de sus comunidades de braquiépodos? Para ello, se
adopta un enfoque integral que combina el andlisis taxonémico, paleoecoldgico y paleogeografico

de estos metazoos.
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1. Objetivos

1.1 Objetivo General

Reconstruir los factores paleoambientales del Devonico Medio de la Formacion Floresta a
partir de la caracterizacion de las comunidades de braquidépodos de la Coleccion Paleontoldgica
de la Asociacién Museo de la Vida de Floresta, Boyaca.
1.2 Objetivos Especificos

1. Identificar a nivel de especie los ejemplares de la coleccion.

2. Determinar las caracteristicas paleoecologicas de las comunidades de braquidpodos.

3. Analizar los rasgos paleogeograficos que moldearon la distribucion de las especies.
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2. Marco Referencial
2.1 Marco Geologico

Durante el Devonico (419,2 £3,2 Ma a 358,9 £0,4 Ma) la Tierra se caracterizoé por el
aumento del nivel del mar, el clima célido, la diversificacion de la vida marina, la aparicion de los
primeros tetrapodos y la elevada produccion de carbonato de calcio por parte de los arrecifes de
coral (McGhee, 2005; Cohen et al., 2013; Becker et al., 2020; Moreno-Sanchez et al., 2020).

En el transcurso las décadas de 1930 a 1960 se ejecutaron investigaciones en Colombia que
documentaron satisfactoriamente algunas localidades devonicas como El Iman, Amoya, cuenca
Llanos, Manaure, Santa Isabel, Areniscas de Gutiérrez, la Serrania de Perijd, la Serrania de La
Macarena, Farallones de Medina, Ubala-Gachald y el Macizo de Floresta (Caster, 1939; Biirlg,
1960; Morales, 1965; Moreno-Sanchez et al., 2008; Pastor-Chacon et al., 2013; Pastor Chacon,
2020). Gracias a estos trabajos, se lograron ejecutar analisis integrales de componentes faunisticos
y estratigraficos que permitieron conocer y optimizar las interpretaciones del desarrollo geologico
y paleontolédgico del pais durante el Devonico.

La localidad mas importante es el Macizo de Floresta, cuya litologia y paleofauna sugieren
la existencia de un mar epicontinental abierto hacia el Norte durante el Devonico Medio-Superior
que, influencio la distribucion geografica de los braquidopodos (Barrett, 1988; Schemm-Gregory et
al.,2012; Morzadec et al., 2015). A continuacion, se describiran brevemente las tres formaciones
que componen la secuencia devonica del Macizo.

2.1.1 Formacion El Tibet

Constituye la unidad més baja del Paleozoico sedimentario del Macizo de Floresta (Janvier

y Villarroel, 2000). Su datacion fue posible mediante andlisis palinoldgicos que confirmaron su

depositacion durante el inicio de una etapa transgresiva en el Devonico Inferior (Emsiense)
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(Janvier y Villarroel, 2000; Amorocho-Parra, et al., 2024). Se compone de 600 m de areniscas de
grano grueso intercaladas con capas finas de lodolitas y arcillolitas que se acumularon en
ambientes litorales y continentales (Mojica y Villarroel, 1984; Moreno-Sanchez et al., 2020).
2.1.2 Formacion Floresta

Es una sucesion pelitica con alrededor de 600 m de espesor que constituye la unidad
intermedia del Paleozoico sedimentario del Macizo de Floresta, la cual se depositd desde el
Devonico Inferior (Emsiense tardio) hasta el Devonico Medio (Givetiense temprano) (Janvier y
Villarroel, 2000; Morzadec et al., 2015; Amorocho-Parra, et al., 2024). Estd compuesta por
lodolitas meteorizadas con intercalaciones arenosas e intrusiones de granito (Morales, 1965;
Mojica y Villarroel, 1984; Moreno-Sanchez et al., 2020). Sus caracteristicas litologicas son
indicativas de sedimentacion en un ambiente marino epicontinental de baja energia y con
condiciones tectonicas estables (Morales, 1965; Barrett, 1983; Mojica y Villarroel, 1984; Janvier
y Villarroel, 2000; Morzadec et al., 2015; Moreno-Sanchez et al., 2020).
2.1.3 Formacion Cuche

Representa la unidad superior del Paleozoico sedimentario del Macizo de Floresta (Janvier
y Villarroel, 2000). Estd conformada por lodolitas, arcillolitas y areniscas feldespaticas
intercaladas en una sucesion con un grosor aproximado de 750 m que se depositd en un ambiente
costero con ensenadas, marismas y depositos de lodo (Mojica y Villaroel, 1984; Janvier y
Villarroel, 2000; Olive et al., 2019; Moreno-Sanchez et al., 2020; Pastor Chacén, 2020). La edad
de la formacion Cuche se ha establecido al Devonico Superior (Frasniense) mediante
observaciones estratigraficas y estudios paleontologicos de apoyo, ya que algunas investigaciones
preliminares la asignaban al Carbonifero (Mojica y Villaroel, 1984; Janvier y Villarroel, 2000;

Amorocho-Parra et al., 2024).



BRAQUIOPODOS DE FLORESTA Y SU INFORMACION PALEOAMBIENTAL 13

2.2 Marco Biologico

El phylum Brachiopoda es un taxéon monofilético caracterizado por poseer un loféforo
soportado por un par de braquias y una concha equilateral con dos inequivalvas organofosfaticas
u organocarbondticas que pueden estar unidas o no por una articulaciéon (Mancenido y
Damborenea, 2008; Carlson, 2016; Harper et al., 2017). Sus habitos sésiles durante la etapa adulta
derivaron en el desarrollo de un sistema alimenticio basado en la filtracién de la materia organica
disuelta o en suspension, lo que les permitio ser los filtradores por excelencia del Paleozoico
(Mancefiido y Damborenea, 2008; Jain, 2017; Halamski ef al., 2022).

Estos metazoos son originarios del Cambrico Inferior y se encuentran poco representados
en la fauna actual (~400 especies), pero fueron muy abundantes durante el Paleozoico (~30000
especies), siendo el Devonico, el periodo donde alcanzaron su maxima diversidad (Mancefiido y
Damborenea, 2008; Benton y Harper, 2009; Schemm-Gregory y Henriques, 2013a; Harper et al.,
2017; Jain, 2017).

Aunque el registro fosil de los braquidpodos posee una abundancia y riqueza envidiable,
se considera que su diversidad estd subestimada a causa de las sutiles diferencias morfologicas
entre especies y sus caracteres ampliamente convergentes (Carlson, 2016; Rojas y Sandy, 2019;
Cisterna y Sterren, 2022; Halamski et al., 2022). Estas diferencias a menudo suelen ser
consideradas variantes intra e interpoblacionales, lo que dificulta la interpretacion de patrones
paleoecoldgicos y evolutivos (Schemm-Gregory et al., 2012; Rojas y Sandy, 2019). Su amplia
distribucion en los estratos paleozoicos los vuelve ttiles para la datacion, la identificacion,
descripcion y correlacién de zonas paleobiogeograficas (Schemm-Gregory y Henriques, 2013b;

Cisterna y Sterren, 2022).
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2.3 Marco Paleontolégico

Generalmente, los restos fosiles de braquiépodos constituyen ensamblajes de productidos
y espiriféridos asociados con moluscos, briozoos, artropodos y conodontos (Schemm-Gregory et
al.,2012; Cisterna y Sterren, 2022). Los registros mas antiguos de estos lofoforados para Colombia
datan del Cambrico-Ordovicico en la Serrania de La Macarena y corresponden a moldes valvares
externos e internos de algunos lingtlidos y orthidos (Harrington y Kay, 1951; Morales, 1965;
Schemm-Gregory ef al., 2012; Moreno-Sanchez et al., 2020).

Los braquiopodos del Macizo de Floresta han sido estudiados desde la primera mitad del
siglo XX gracias a su ocurrencia y composicion particular en las tres unidades del Paleozoico
sedimentario (Caster, 1939; Morales, 1965; Morzadec et al., 2015). La Formacion El Tibet es la
menos fosilifera, alli solo han sido hallados algunos braquidpodos discinoideos y espiriféridos
(Moreno-Sanchez et al., 2020). La Formacion Floresta ha sido objeto de la mayoria de estudios
paleontolégicos del macizo, gracias a su excepcional registro fosil de braquidpodos, briozoos,
crinoideos, ostracodos, trilobites, gasteropodos, corales y bivalvos (Mojica y Villarroel, 1984;
Morzadec et al., 2015; Plusquellec, 2019). La Formacion Cuche es menos fosilifera que la
Formacion Floresta debido a sus caracteristicas continentales, lo que esta soportado por restos de
plantas terrestres (Mojica y Villarroel, 1984; Janvier y Villarroel, 2000; Burrow et al., 2003; Olive
etal., 2019).

La composicion de braquidopodos de la Formacion Floresta permite diferenciar el Devonico
Inferior del Devonico Medio (Morzadec ef al., 2015). Por otro lado, los andlisis de flora y fauna
de la Formacion Cuche han sido claves para inferir su ambiente de depositacion lagunar y soportar
la hipotesis de una regresion marina durante el Frasniense y Famenniense (Mojica y Villarroel,

1984; Angiolini ef al., 2003; Morzadec et al., 2015).
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Finalmente, es menester enfatizar que la mayoria de invertebrados del Macizo de Floresta
fueron descritos hace mas de 80 afios por Caster (1939) y McNair (1940). Se requiere entonces de
una revision taxondmica exhaustiva para que puedan ser descritos, clasificados e interpretados en
términos de la taxonomia actual.

2.4 Marco Paleobiogeografico

La fauna devoénica de Colombia y en particular, del Macizo de Floresta, exhibe una evidente
similitud a la fauna de la Serrania de Perija, Norteamérica y Europa (McNair, 1940; Morzadec et
al., 2015; Olive et al., 2019). Esto sugiere conexiones marinas entre Euramérica y Gondwana
durante el Devonico Medio, lo que homogeneizé la fauna entre ambos continentes y finalizé el
acentuado provincialismo del Devonico Inferior (Morales, 1965; Janvier y Villarroel, 2000;
Moreno-Sanchez et al., 2020; Penn-Clarke y Harper, 2021).

En cuanto a los braquiopodos del Macizo de Floresta, las primeras interpretaciones
paleobiogeograficas indicaron una fuerte afinidad con los grupos Hamilton y Onondaga de
Norteamérica, gracias a la ocurrencia de Mediospirifer audaculus, Nucleospira concinna,
Spinulicosta spinulicosta, Tropidoleptus carinatus 'y Eodevonaria arcuata (Caster, 1939). Ademas,
se ha determinado que dichas localidades albergan especies estrechamente relacionadas con los
géneros Megastrophia, Dictyostrophia, Strophodonta, Atrypa, Meristella, Pentagonia, Elita,
Ambocoelia 'y Cryptonella (Morales, 1965). Lo que concuerda con los estudios
paleobiogeograficos modernos realizados por Penn-Clarke y Harper (2021) y Cisterna y Sterren
(2022). Finalmente, la composicion contrastante entre los braquiépodos del Reino del Este de las
Américas y el Reino Malvinocafrico indica la presencia de una barrera geografica durante el

Devoénico Medio entre estas dos regiones (Morzadec et al., 2015; Penn-Clarke y Harper, 2021).
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3. Metodologia

3.1 Seleccion del Material

Se seleccionaron muestras con numero de catdlogo y datos de ocurrencia, priorizando

aquellas con buena conservacion de sus rasgos diagnésticos, como la ornamentacion y morfologia

muscular, para permitir su identificacion a nivel de especie. Se analizaron 160 especimenes

contenidos en 102 rocas provenientes de nueve localidades de la Formacion Floresta (Figura 1).

Las muestras han sido obtenidas de colectas fortuitas y estdn almacenadas en la Coleccion

Paleontologica de la Asociacion Museo de la Vida, bajo los nimeros de catalogo MV-CPL-0037,

38,83 al 91,93 al 101, 103 al 111, 114 al 120, 122 al 152, 154 al 186, 221 y 224.

Figura 1
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3.2 Identificacion y Descripcion de Especies

Mediante un calibrador digital Mitutoyo CD-6 ASX-B se registré la morfometria en
milimetros (mm) de los siguientes caracteres: amplitud maxima de la concha, amplitud de
diductores, longitud méxima de la concha, y longitud de diductores. Cabe destacar que las medidas
musculares solo aplican para moldes y casts internos. Las fotografias fueron tomadas con una
camara fotografica Sony a6400. Los moldes internos articulados fueron fotografiados en vista
dorsal, ventral, anterior, posterior y lateral; mientras que los moldes y casts de valvas
desarticuladas se tomaron en vista en planta.

La identificacion tuvo como base a las especies de braquiopodos reportadas para el
Devoénico Medio de Colombia por Caster (1939), Morales (1965) y Morzadec et al. (2015). Para
aquellos especimenes que no coincidieron con las descripciones de dichos autores, se realizé una
revision bibliografica de braquidpodos devonicos a nivel global, enfatizando en las localidades de
mayor similitud faunistica con Colombia como Venezuela, Norteamérica y Europa (Caster, 1939;
McNair, 1940; Morales, 1965; Morzadec et al., 2015; Olive et al., 2019).

Las descripciones de las especies cuentan con la siguiente informacién: tamano de la
concha (pequefio, < 15 mm; medio, 15-30 mm; y grande, > 30 mm), naturaleza del area cardinal,
convexidad, contorno, ornamentacion, caracteristicas internas, morfologia muscular, dimensiones
y ocurrencia (Apéndice A: apartado de descripcion). La terminologia implementada se obtuvo de
Manceiiido y Damborenea (2008).

La organizacion sistematica de los ejemplares obedece a las clasificaciones propuestas en
el Tratado de Paleontologia de Invertebrados, Parte H (Brachiopoda) (Williams et al., 2000, 2002,

2006 y 2007) y en los trabajos de Schemm-Gregory (2008a, 2008b) y Harper et al. (2010).
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3.3 Determinacion de Rasgos Paleoecoldgicos

Por medio de los trabajos de Williams ez al. (1997), Mancenido y Damborenea (2008),
Benton y Harper (2009) y Feldman (2015) fue posible inferir, mediante un enfoque morfologico y
taxondmico, los habitos de vida y las relaciones con el sustrato de las especies identificadas.
Siguiendo a Zaton et al. (2022) se documentaron las incrustaciones por esclerobiontes,
identificados a partir de rasgos morfologicos especificos segun el phylum (discos de adhesion,
sarcoseptos y tubos), su forma y patrones de distribucion en la superficie de los fosiles. Se
seleccionaron los esclerobiontes, puesto que estos se conservan in situ con respecto al sustrato
habitado, son bioindicadores y pueden colonizar otros organismos, por lo que representan fuentes
valiosas de informacion paleoecolédgica (Bordeaux, 1990; Villas ef al., 2021; Zaton et al., 2022).
Fundamentdndose en las investigaciones de Hoffmeister ez al. (2003) y Gémez-Espinoza et al.
(2015) se registraron las marcas de depredacion, cuya identificacion se baso en los patrones de
perforacion observables en los fosiles.
3.4 Obtencion y Analisis de Datos Espaciotemporales

Se compilaron datos geograficos y estratigraficos a partir de literatura cientifica
especializada, generando una base de datos donde se incluyeron 66 localidades de 20 paises
distribuidos entre América, Europa, Africa, Asia, Oceania y la Antartida (Figura 3). Se indicaron
las localidades de ocurrencia de las especies dentro de las regiones paleobiogeograficas del
Eifeliense (Figura 4), de acuerdo con los mapas paleogeograficos del Devonico Medio de Scotese
(2014) y Dowding y Ebach (2018). Esta informacién se correlaciond con las distribuciones
estratigraficas de las especies (Figura 5). De esta forma se analizaron los rasgos paleogeograficos

de los sitios de ocurrencia y se obtuvo informacidn sobre corrientes marinas y barreras geograficas.
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3.5 Material Complementario

Se generd un catalogo, una guia de identificacion y etiquetas paleontoldgicas que fueron
donadas a la Asociacion Museo de la Vida, los cuales también estan disponibles en el repositorio
de la Universidad Industrial de Santander.

El catalogo de la coleccion de braquidopodos de la Asociacion Museo de la Vida de Floresta,
Boyaca (Apéndice B) siguid el formato implementado por Schemm-Gregory y Henriques (2013a)
de la coleccion tipo Krantz. Dicho material cuenta con un texto introductorio, seguido de una lista
de muestras seleccionadas, donde se incluye su nimero de catalogo, la nomenclatura actual y en
desuso de las especies, sus localidades de procedencia y la cantidad de especimenes de una misma
especie en cada muestra. Los especimenes son presentados en orden sistematico, de acuerdo con
sus numeros de catalogo.

La guia de identificacion para los braquidpodos de la Asociacion Museo de la Vida
(Apéndice C) estuvo basada en el trabajo de Whitmore et al. (2013). Este archivo contiene
fotografias complementadas con descripciones morfoldgicas. Adicionalmente, se incluyen
acapites enfocados hacia la Anatomia, Morfologia y Sistematica.

En las etiquetas paleontologicas (Apéndice D) se muestra la siguiente informacion:
nombre de la coleccion, codigo de inventario, Paleontologia Sistematica (phylum, subphylum,
clase, orden, familia, género y especie), tipo de fosilizacion del espécimen (molde o cast interno,

externo, articulado, dorsal o ventral) y localidad de procedencia.
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4. Resultados
4.1 Identificacion de Especies
Se identificaron 55 especies pertenecientes a 44 géneros, 29 familias, 10 6rdenes, 3 clases
y 2 subphyla. La lista de especies esta organizada sistematicamente de acuerdo con la Figura 2.
Figura 2

Filogenia del phylum Brachiopoda
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Nota. Los ordenes representados en la Coleccion Paleontologica de la Asociacion Museo de la
Vida estdin marcados con barras negras. Las abreviaturas corresponden a distribuciones
estratigraficas (€: Cambrico, C: Carbonifero, Cz: Cenozoico, D: Devonico, J: Jurasico, K:
Cretacico, N: Neogeno, O: Ordovicico, P: Pérmico, Pe: Paledgeno, B: Proterozoico, Q:
Cuaternario, S: Siltrico, Tr: Triasico), niveles taxonomicos (Cl: clase, Subph: Subphylum)y clases
(Ch: Chileata, Cra: Craniata, Ku: Kutorginata, Li: Lingulata, Ob: Obolellata, Pa: Paterinata, Rh:

Rhynchonellata, St: Strophomenata). Adaptado de Schemm-Gregory y Henriques (2013b).
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A continuacion, se presenta la lista de especies de braquidpodos identificados en la Formacion
Floresta, agrupados segun los 6rdenes y familias representados en la Coleccion Paleontologica de
la Asociacion Museo de la Vida (Tabla 1).

Tabla 1

Braquiopodos de la Formacion Floresta organizados por orden y familia.

Orden Familia Especie

Lingulida Lingulidae Lingula randalli

Orthotetida Pulsiidae Schellwienella goldringae
Schuchertellidae Schuchertella variabilis

Strophomenida Rafinesquinidae Leptaena boyaca

Leptaena rhomboidalis
Leptaenoideidae Leptaenisca concava
Douvillinidae Cymostrophia dickeyi
Cymostrophia waringi
Leptostrophiidae Leptostrophia caribbeana
Strophodontidae Megastrophia hopkinsi
Megastrophia pygmaea
Dictyostrophia cooperi
Strophodonta kozlowskii
Strophodonta (Strophodonta) demissa
Strophonellidae Strophonella meridionalis
Productida Chonostrophiidae Chonostrophia knodi

Anopliidae Arcuaminetes scitulus
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Tropidoleptida
Orthida

Atrypida

Spiriferida

Eodevonariidae

Chonetidae

Tropidoleptidae
Rhipidomellidae

Atrypidae

Spinocyrtiidae
Spiriferidae

Hysterolitidae

Acrospiriferidae
Filispiriferidae

Costispiriferidae

Eodevonaria arcuata
Loreleiella dilatata
Amziella rahirensis
Devonochonetes coronatus
Montsenetes boliviensis
Montsenetes notius
Montsenetes pervulgatus
Tropidoleptus carinatus titanius
Rhipidomella penelope
Atrypa harrisi

Atrypa (Atrypa) reticularis
Spinatrypa spinosa
Pseudoatrypa missouriensis
Spinocyrtia granulosa
Spirifer kingi

Arduspirifer mosellanus
Australospirifer antarcticus
Euryspirifer paradoxus
Paraspirifer cultrijugatus
Patriaspirifer duodenaria
Acrospirifer olssoni
Filispirifer merzakhsaiensis

Costispirifer arenosus
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Cyrtinopsidae

Mucrospiriferidae

Elythidae
Athyridida Athyrididae

Meristellidae

Centronellidae

Terebratulida

Meganterididae

Megakozlowskiella magnapleura
Megakozlowskiella sculptilis
Mucrospirifer mucronatus
Eleutherokomma mutabilis
Elita colombiana

Athyris spiriferoides
Meristella wheeleri
Meristina nasuta
Pentagonia transversa
Pentagonia unisulcata
Amphigenia elongata
Amphigenia parva
Cloudothyris autralis
Cloudothyris postovalis

Scaphiocoelia boliviensis

La fauna de braquiopodos estd compuesta cominmente por especies de tamafio medio (15-

30 mm) a grande (>30 mm). Los spiriféridos son dominantes en riqueza (15 spp.), seguidos por

los strophoménidos (12 spp.), productidos (9 spp.), athyrididos (5 spp.), terebratulidos (5 spp.),

atrypidos (4 spp.) ortothétidos (2 spp.), lingalidos (1 sp.), tropidoléptidos (1 sp.) y orthidos (1 sp).

Las siguientes especies identificadas en este proyecto representan nuevos registros para la

Formacion Floresta: L. randalli, S. variabilis, L. rhomboidalis, L. concava, A. scitulus, L. dilatata,

A. rahirensis, D. coronatus, M. boliviensis, M. notius, M. pervulgatus, R. penelope, A. (Atrypa)

reticularis, P. missouriensis, S. granulosa, A. mosellanus, E. paradoxus, P. cultrijugatus, P.
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duodenaria, C. arenosus, M. magnapleura, M. sculptilis, M. mucronatus, E. mutabilis, F.
merzakhsaiensis, A. spiriferoides, M. nasuta, P. transversa, P. unisulcata, A. elongata, A. parva,
C. postovalis y S. boliviensis. Ademas, todas estas especies, excepto S. boliviensis, representan
nuevos registros para los braquiopodos del Devonico Medio de Colombia.

Se actualizaron taxondmicamente las especies: L. caribbeana (antes Leptostrophia
(Rhytistrophia) caribbeana), Strophodonta kozlowskii (antes Stropheodonta kozlowskii) y Elita
colombiana (antes Elytha colombiana).

4.2 Paleoecologia

Se determinaron siete habitos de vida y sus respectivas relaciones con el sustrato,
destacandose los epifaunales con 38 especies, seguidos por los semi-infaunales con 16 especies y
finalmente los infaunales con una Unica especie (Tabla 2). De igual forma, se evidencid la
dominancia de formas ambitopicas (con pedinculo atrofiado en la adultez) con 42 especies, sobre
las formas pedunculadas, con 13 especies.

Tabla 2

Habitos de vida de los braquiopodos de la Formacion Floresta

Habito de vida Grupo taxonémico N
Infaunal hemisésil pedunculado L. randalli 1
Semi-infaunales, ambitopicos y liberosésiles, Orthotetida, Strophomenida, 16
posados dentro del sustrato sobre su valva Tropidoleptida y Terebratulida
convexa (S. boliviensis)
Epifaunales, ambitdpicos, nectobentdnicos e Chonetoidea 9

hidroeyectantes




BRAQUIOPODOS DE FLORESTA Y SU INFORMACION PALEOAMBIENTAL 25

Epifaunales, fixosésiles y plenipedunculados Orthida, Atrypida, Terebratuliday 12
Athyridida (Excepto Pentagonia)
Epifaunales y liberosésiles, posados en el sustrato Pentagonia spp. 2

con su comisura subhorizontal

Epifaunales, ambitopicos y liberosésiles, posados Spiriferida (excepto 12
sobre el sustrato sobre su area cardinal Mucrospiriferidae)

Epifaunales, ambitopicos y liberosésiles, posados Spiriferida: Mucrospiriferidae e 3
sobre el sustrato con sus extremos laterales Hysterolitidae (E. paradoxus)
mucronados

Nota. La columna “N” indica la cantidad de especies identificadas que presentan cada habito de
vida y su relacion con el sustrato. La informacion precisa para cada especie estd consignada en el
Apéndice A (apartado de paleoecologia).

Los 160 especimenes de braquidpodos contienen 28 esclerobiontes representados a nivel
genérico. Los esclerobiontes estdn constituidos por al menos cuatro taxones de los phyla
Ectoprocta, Echinodermata, Annelida y Cnidaria. Asi mismo, estdn compuestos tanto por
incrustantes solitarios (crinoideos, poliquetos tubicolas y corales rugosos), como por incrustantes
coloniales (briozoos).

Los esclerobiontes mas comunes son los briozoos, representados por siete discos de
adhesion en cinco valvas de braquidpodos. Seguidos por los corales rugosos, con siete
incrustaciones en cuatro valvas; los crinoideos, con tres discos de adhesion en tres valvas; y los
poliquetos tubicolas, con 11 incrustaciones en una Unica valva. Los esclerobiontes se registraron
principalmente en muestras de Monticelo y la Quebrada Las Pilas, donde también ocurrieron la
mayor parte de formas plenipedunculadas, en contraste con localidades como Tocavita y Potreritos,

caracterizadas por una mayor representacion de formas ambitdpicas y pocos esclerobiontes.
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Por otra parte, se observo una baja intensidad de durofagia y selectividad hacia especies de
gran tamafio como C. dickeyi, C. waringi, E. colombiana, L. boyaca, L. rhomboidalis, M.
magnapleura, S. spinosay T. carinatus titanius. Lo que se evidencio como marcas de perforaciones
y punctuaciones alrededor del area visceral.
4.3 Paleogeografia

Los registros de ocurrencia global de las especies de braquiopodos identificadas,
compilados en el Apéndice A (apartado de paleobiogeografia), indican que representantes de esta
fauna ocurren en 21 localidades de Suramérica, 27 de Norteamérica, ocho de Europa, cinco de
Africa, dos de China, dos de Australia y una de la Antértida (Figura 3).
Figura 3
Localidades de ocurrencia de los braquiopodos de la Formacion Floresta de acuerdo con la

configuracion continental actual
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Francia; Ho: Horlick Mountains (la Antartida); Ma: Marruecos; Ni: Niger; Pe: Pert; Su: Sudafrica;
Tu: Turquia; Ve: Venezuela.

Asimismo, la fauna ocurre en los tres reinos paleobiogeograficos del Eifeliense (Figura 4).
Sin embargo, aun no se han registrado representantes en las provincias de Siberia, Alaska-Yukon
y Sur de China dentro del Reino del Viejo Mundo. La region paleobiogeografica que comparte
mas especies de braquidpodos con la Formacion Floresta es el Reino del Este de las Américas (46
spp.), seguida por el Reino del Viejo Mundo (13 spp.) y finalmente por el Reino Malvinocéfrico
(6 spp.). La distribucion de las especies dentro de cada reino y provincia paleobiogeografica esta
representada en la Tabla 3.
Figura 4
Distribucion geogrdfica de los braquidpodos de la Formacion Floresta dentro de las regiones

paleobiogeogrdficas del Eifeliense
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Tabla 3
Distribucion de los braquiopodos de la Formacion Floresta en los reinos y provincias

paleobiogeograficas del Eifeliense

Reino del Este de Las Américas

Appohimchi A. elongata, A. parva, A. scitulus, A. (Atrypa) reticularis, A.
spiriferoides, C. postovalis, C. arenosus, D. coronatus, E. arcuata, L.
rhomboidalis, L. randalli, M. magnapleura, M. sculptilis, M. nasuta,
M. mucronatus, P. duodenaria, P. unisulcata, R. penelope, S. spinosa,
S. (Strophodonta) demissa, S. variabilis, S. granulosa 'y T. carinatus.

Cuenca de Michigan  A. parva, A. (Atrypa) reticularis, C. postovalis, C. arenosus, D.
coronatus, E. arcuata, L. rhomboidalis, M. sculptilis, M. mucronatus,
P unisulcata, R. penelope, S. spinosa, S. (Strophodonta) demissa, S.
granulosa 'y T. carinatus.

Nevada L. rhomboidalis, L. concava, M. magnapleura 'y P. missouriensis.

Colombo-venezolana  Las 55 especies identificadas en este proyecto.

Reino del Viejo Mundo

Euramericana A. mosellanus, E. paradoxus, L. dilatata, M. mucronatus, P
cultrijugatus y R. penelope.

Junggar-Xinan A. Spiriferoides.

Norte de Africa A. elongata, A. rahirensis, A. mosellanus, E. mutabilis, F.
merzakhsaiensis, M. pervulgatus, P. cultrijugatus y T. carinatus.

Este de Australia A. (Atrypa) reticularis.

Ural-Sur de Tianshan L. rhomboidalis y P. cultrijugatus.
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Reino Malvinocafrico

N/A A. rahivensis, A. (Atrypa) reticularis, A. antarcticus, E. arcuata S.

boliviensis y T. carinatus

Nota. Las distribuciones aqui descritas obedecen a los datos de ocurrencia global compilados en
el Apéndice A (apartado de paleobiogeografia).

Las especies identificadas cuentan con hasta 21 localidades de ocurrencia a nivel global
(Figura 5). Los braquidépodos con la mayor cantidad de ocurrencias fueron: 7. carinatus, E.
arcuata, L. rhomboidalis, A. (Atrypa) reticularis, A. antarcticus y A. olssoni. Mientras que, entre
las especies raras destacan: A. parva, E. mutabilis, L. dilatata, L. concava 'y M. pygmaea, siendo
esta tltima la tinica especie que solo cuenta con registros de ocurrencia en la Formacion Floresta.
Figura §

Distribucion estratigrdfica y ocurrencia global de las especies identificadas
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La fauna de braquidpodos del Devonico Medio albergada en la Asociacion Museo de la
Vida esta compuesta por 25 especies que datan del Devonico Inferior del Reino Malvinocafrico y
las provincias Colombo-venezolana, Euroamericana, Appohimchi, Cuenca de Michigan, Norte de
Africa, Este de Australia y Ural-Sur de Tianshan. Adicionalmente, cuenta con las especies L.
randalli, M. magnapleura y P. missouriensis, las cuales hacen parte de la fauna del Devonico
Superior de las provincias Appohimchi y Nevada ubicadas en el Reino del Este de las Américas.

5. Discusion

La caracterizacion de las comunidades de braquiépodos permite reconstruir los factores
paleoambientales de la Formacion Floresta que habrian influido en su composicion. Estos factores
incluyen: (I) sustratos lodosos no consolidados que favorecieron las formas ambitdpicas; (II) una
baja energia hidrodindmica que propicio la estabilidad del medio; (IIT) corrientes hidricas débiles
que permitieron los flujos continuos de agua y nutrientes; (IV) un clima calido asociado a la
ubicacion paleogeografica de la Formacion Floresta; y (V) la estabilizacion climatica global
durante el Devonico Medio. Estas condiciones favorecieron el desarrollo de comunidades diversas
de braquidopodos con distintos habitos de vida, influyendo también en la representatividad de
esclerobiontes y la competencia con otros organismos suspensivoros.
5.1 Consideraciones Taxonomicas

Los nuevos registros taxonomicos de los braquidopodos en la Formacién Floresta
constituyen una valiosa contribucion que complementa y actualiza los trabajos previos de Caster
(1939), Morales (1965) y Morzadec et al. (2015). Estos hallazgos no solo subrayan la relevancia
paleontolédgica de la Formacion Floresta, también el papel de la Asociacion Museo de la Vida como
un centro clave para la conservacion y el estudio del registro fosil en Colombia. De igual forma,
las nuevas especies registradas ratifican las conclusiones de Caster (1939) sobre la afinidad boreal

de la fauna, la abundancia de elementos euroasiaticos y su correspondencia al Eifeliense.
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La alta riqueza taxondmica de los braquidpodos en la Formacion Floresta esta asociada con
ambientes marinos someros de baja energia, caracterizados por la estabilidad hidrodinamica y
fondos lodosos influenciados por corrientes marinas suaves. Lo que garantizo un flujo constante
de agua, esencial para los habitos suspensivoros de los braquiépodos. Esta combinacion de factores
favorecid la coexistencia de multiples grupos taxonomicos con distintos hébitos de vida,
sugiriendo que la composicion de la comunidad no tuvo una limitaciéon ambiental fuerte.

La escasa ocurrencia de taxones comunes y abundantes durante el Devonico, como los
ordenes Tropidoleptida y Orthida, asi como la ausencia de los representantes de Rhynchonellida,
Cranida y Spiriferidina descritos por Caster (1939) y Morales (1965) son atribuidas a sesgos
derivados de los esfuerzos de muestreo. En contraste, la abundancia de spiriféridos,
strophoménidos y orthotétidos en la Coleccion Paleontologica de la Asociacion Museo de la Vida
concuerda con lo reportado por Morales (1965), quien destaco la abundancia de los géneros
Acrospirifer, Leptaena, Leptostrophia y Schellwienella en la Formacion Floresta.

5.2 Consideraciones Paleoecologicas

La composicion de los braquidopodos de la Formacion Floresta indica comunidades marinas
dominadas por brachiozoos, lo que Struve (1963) definié como “brachiopodeta” o praderas de
braquidpodos. Los “brachiopodeta” correspondian a ambientes calidos, lodosos, someros (entre
45-60 m) y con oxigenacion buena o moderada, ubicados en mares epicontinentales abiertos
(Struve, 1963; Racki et al., 1993; Wozniak et al., 2022).

Las diferencias observadas en los héabitos de vida de los braquidopodos de la Formacion
Floresta sugieren distintas estrategias que podrian estar relacionadas con la forma de acceso a
recursos alimenticios o la estabilizacion sobre el fondo marino. La dominancia de formas
ambitdpicas sobre pedunculadas indica comunidades ubicadas principalmente en sustratos no

consolidados con influencia de corrientes hidricas débiles, lo que se relaciona con un
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paleoambiente marino epicontinental, lodoso, calido, bien oxigenado, con salinidad normal (30%
a 40%), poca energia hidrodindmica y turbidez moderada (Ager, 1967; Doyle, 1996; Williams et
al., 1997, Christensen, 1999; Frey et al., 2014; Feldman, 2015; Stanley, 2020; Dievert et al., 2021).

La comunidad benténica de la Formacion Floresta posee una estructura trofica conformada
por suspensivoros de nivel alto, como briozoos, crinoideos y corales; suspensivoros de nivel bajo,
como bivalvos y braquidpodos; y detritivoros epifaunales, como gasteropodos. Esta organizacion
trofica indica una comunidad estable y altamente competitiva, evidenciada por sus taxones con
numerosas adaptaciones a microhabitats particulares que les permitian explotar un mismo recurso
(Turpaeva, 1957; Walker, 1972; Christensen, 1999; Stanley, 2008; Harper y Peck, 2024).

Sumado a esto, la competencia por alimento con otros organismos suspensivoros pudo
promover la dominancia de braquiépodos de tamaiio medio y grande en la Formacion Floresta.
Vermeij (2016) y Angiolini ef al. (2019) confirmaron que la competencia es un factor mas relevante
que la depredacion en la ocurrencia de especies grandes. Por lo cual, los depredadores epifaunales
registrados en la Formacion Floresta por Morales (1965) y Janvier y Villarroel (2000) no parecen
haber influenciado esta composicion particular.

En ese sentido, las dimensiones alcanzadas por las formas semi-infaunales en la Formacion
Floresta no pueden atribuirse a la presion predatoria. Adicionalmente, autores como Clack (2007),
Glasspool y Scoott (2010), Qiao y Shen (2015), Sperling et al. (2015), Krause et al. (2018),
Sperling y Stockey (2018) y Qie et al. (2019) vinculan la ocurrencia de braquidpodos y artropodos
de gran tamafio durante el Devonico con concentraciones elevadas de oxigeno en el medio. Este
escenario resalta la importancia de realizar analisis de is6topos de oxigeno en la Formacion
Floresta para evaluar si este factor influyd en las dimensiones corporales de los braquidpodos.

Los braquidpodos de la Formacion Floresta son similares a los de la comunidad A#rypa-

Coelospira-Nucleospira de Hudson Valley (EE. UU.), descrita por Feldman (2015). Lo que se ve
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respaldado por la ocurrencia de los morfotipos caracteristicos de dicha comunidad, representados
en la Formacion Floresta por las especies S. goldringae, A. spiriferoides, A. olssoni y A. harrisi,
asi como su composicion taxondmica, los multiples habitos de vida y la dominancia de formas
ambitépicas. La comunidad Atrypa-Coelospira-Nucleospira es indicativa de paleoambientes
neriticos tranquilos, calidos y lodosos (Copper, 1966; Johnson, 1974; Feldman, 2015).

Los esclerobiontes incrustados en las valvas de los braquidpodos indican tasas de
sedimentacion moderadas que permitieron la exposicion prolongada de los hospederos en la
interfaz agua-sedimento, posibilitando la colonizacion y crecimiento de los epibiontes. Sin
embargo, la baja ocurrencia de epibiontes y su distribucidon aparentemente homogénea sugieren
que la fauna incrustante era uniforme en el paleoambiente.

El gremio de esclerobiontes de la Formacién Floresta se asemeja al conjunto de
esclerobiontes de baja diversidad del Devonico Medio de Alberta (Canadd) y Nueva York (EE.
UU.), los cuales se desarrollaron en regimenes de aguas someras, eufoticas, eutroficas, turbias y
con altas tasas de sedimentacion (Brett et al., 2012; Barclay et al., 2013; Zaton et al., 2022). A
diferencia de estos, la ocurrencia de corales incrustados en los braquidpodos de la Asociacion
Museo de la Vida, asi como su abundancia dentro de la Formacion Floresta (Morales, 1965),
respaldan las evidencias de turbidez y sedimentacion moderadas. Lo que es consistente con los
analisis de paleocomunidades coralinas por Baird y Brett (1983). Por otro lado, otros ecosistemas
devonicos, como el Grupo Hamilton en EE. UU. y la cuenca de Mader en Marruecos presentan
comunidades de esclerobiontes mas diversas y una mayor disponibilidad de microhabitats
(Bordeaux y Brett, 1990; Zaton et al., 2022). Esto sugiere que las condiciones en la Formacion
Floresta, aunque propicias para algunos epibiontes, no favorecieron su diversificacion, en

comparacion con otros entornos contemporaneos.
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Si bien se reconoce la existencia de un sesgo implicito en el muestreo debido a las
diferencias en la representatividad de muestras dentro de las localidades de la Formacion Floresta,
es posible identificar ciertas variaciones locales en la paleoecologia de las comunidades de
braquiopodos. La ocurrencia de esclerobiontes en especimenes de la Quebrada Las Pilas y
Monticelo podrian reflejar ambientes mas estables hidrodinamicamente y una menor turbidez, en
contraste con las muestras procedentes de Tocavita y Potreritos.

Del mismo modo, la distribucion de los hébitos de vida entre localidades sugiere
variaciones microambientales dentro de la Formacion Floresta. En Monticelo ocurren formas
plenipedunculadas que indican sustratos mds estables, mientras que en Tocavita se registran mas
formas ambitopicas, sugiriendo ambientes con fondos més blandos e inestables. Estas diferencias
podrian reflejar gradientes locales en la consolidacion del sustrato, influyendo en la distribucion
de los braquidpodos. Estas observaciones, aunque cualitativas, permiten proponer que la
Formacion Floresta albergd diferentes condiciones locales que influyeron en la estructura de las
comunidades bentonicas.

Finalmente, las perforaciones por durofagia observadas en los braquiépodos se asocian con
los gasterdpodos platyceratidos parésitos de la especie Platyceras nodosum reportados por Morales
(1965) en la Formacion Floresta, quienes serian los responsables de dichas marcas. Las cuales son
consistentes con las perforaciones producidas por gasteropodos descritas por Ausich y Gurrola
(1979), Baumiller (1996), Hoffmeister et al., (2003) y Gomez-Espinosa et al. (2015). La baja
intensidad de perforacion se atribuye a la ocurrencia de taxones con mayor volumen de tejidos
blandos, como los bivalvos identificados por Caster (1939) en la Formacion Floresta y a la

naturaleza facultativa de los gasterépodos parasitos (Hoffmeister et al., 2003).
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5.3 Consideraciones Paleogeograficas

Las distribuciones geograficas durante el Devonico Medio de los braquidopodos
identificados son predominantes en el hemisferio sur (Figura 6). Estos metazoos abarcaron un
amplio rango paleolatitudinal entre las zonas subtropicales y templadas, indicando que la fauna se
desarrolld en un entorno de aguas relativamente calidas. Lo que respalda su afinidad con otros
entornos contemporaneos con condiciones geograficas y ambientales similares, como la
Formacion Onondaga, en EE. UU. (Feldman, 2015), la Cuenca de Namur-Dinant, en Europa
(Jamart y Denayer, 2020) y la Cuenca de Tamesna, en Argelia y Niger (Mergl y Massa, 2004).
Figura 6
Reconstruccion paleogeogrdfica del Eifeliense y distribucion de las especies de braquiopodos de

la Formacion Floresta
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ocednicas adaptadas de Hiineke (2006), Askew y Wellman (2019) y Suttner et al. (2021).
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Las identificaciones confirman que la dispersion de la fauna desde el Reino del Viejo
Mundo ocurrié en sentido este-oeste de Euramérica, extendiéndose hacia las plataformas
continentales del oeste de Gondwana y Euramérica desde el Devonico Inferior hasta el Devonico
Medio. Este proceso estuvo influenciado por las corrientes calidas superficiales del Océano Rheico
reportadas por Hiineke (2006), Scotese (2008, 2016), Askew y Wellman (2020) y Suttner et al.
(2021) (Figura 6). Lo que es consistente con las reconstrucciones paleogeograficas realizadas a
través de andlisis de plancton, polen y corales por Copper y Scotese (2003), Askew y Wellman
(2020) y Jamart y Denayer (2020). Estas corrientes también facilitaron el asentamiento de la biota
tipica del Viejo Mundo en el suroeste de Euramérica. Como resultado, se configurd parte de la
composicion de braquidpodos de la Formacion Floresta, contribuyendo a la homogeneizacion de
la fauna a ambos lados del continente y derivando en la ocurrencia de géneros ampliamente
distribuidos como Athyris, Atrypa, Leptaena, Paraspirifer y Tropidoleptus. Sin embargo, la
dispersion de fauna del Viejo Mundo hacia el Este de las Américas durante el Devonico Medio-
Superior fue restringida por eventos orogénicos que unieron el sureste de Euramérica con
Gondwana en el Givetiense tardio, cerrando la via maritima entre Europa-noreste de Africa-
Suramérica (Copper y Scotese, 2003; Scotese, 2008, 2014, 2016, 2021; Benedetto, 2018; Qie et
al., 2019; Askew y Wellman, 2020; Jamart y Denayer, 2020).

Por otra parte, la composicion taxondmica y distribucion estratigrafica de los braquidopodos
de la Formacion Floresta (Figura 5) indican que el Reino del Este de las Américas es su principal
centro de origen. La afinidad con esta region paleobiogeografica se evidencia por la ocurrencia de
géneros endémicos como Acrospirifer, Costispirifer y Megakozlowskiella. Lo que refuerza su
equivalencia con las localidades de Hamilton, Onondaga y Jeffersonville en Norteamérica, tal
como lo sefialaron Caster (1939), McNair (1940), Morales (1965), Barrett (1985), Barrett y

Isaacson (1988), Dowding y Ebach (2018) y Moreno-Sanchez et al. (2020).
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La colonizacion de la Formacion Floresta desde el Reino del Este de las Américas se vio
favorecida por la dispersion de los braquidpodos de la provincia Appohimchi hacia el sur durante
el Devonico Inferior tardio-Devonico Medio. Este proceso estuvo impulsado por la expansion de
los mares epicontinentales y la consecuente depositacion de la Formacion Floresta en el Emsiense,
asociada a una transgresion marina documentada por Benedetto (2018), Moreno-Sanchez et al.
(2020), Penn-Clarke y Harper (2021), Scotese (2021) y Suttner et al. (2021). En contraste, la
ocurrencia limitada de braquidpodos en las provincias de Nevada y Appohimchi en el Devonico
Superior concuerda con la extincion del Famenniense, atribuida a eventos glaciales, eutréficos y
anoxicos, como se describe en los estudios de Balinski (2002), Clack (2007), Qie et al. (2019),
Becker et al. (2020) y Kabanov y Jiang (2020).

En la Formacion Floresta, la fauna tipica del Devonico Inferior del Reino Malvinocéfrico
es menos frecuente. No obstante, conforma una parte fundamental en las comunidades de
braquidpodos de la localidad, donde esta representada por Australospirifer, Scaphiocoelia, y
Schellwienella. La dispersion de estos géneros hacia zonas mas boreales se atribuye a la reduccion
de la temperatura oceénica, lo que impuls6 su migracion hacia el norte en busca de aguas mas
calidas, facilitando su asentamiento en la Formacion Floresta. Las evidencias del enfriamiento del
océano en el polo sur durante el Devonico Inferior, asi como los cambios tectonicos y batimétricos
que reconfiguraron la biogeografia de la fauna, han sido descritas por Boucot et al. (2001),
Isaacson (2007), Elrick et al. (2009), Benedetto (2018), Dowding y Ebach (2018), Brugger ef al.
(2019), Jamart y Denayer (2020), Penn-Clarke y Harper, (2021) y Cisterna y Sterren, (2022). Estos
eventos fueron procedidos por una estabilizacién climatica durante el Emsiense-Eifeliense con
temperaturas medias anuales de ~20 °C, propiciando la diversificacion y dispersion de la biota

marina (Brugger et al., 2019; Elrick et al., 2009; Suttner et al., 2021).
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6. Conclusiones

La Formacion Floresta cuenta con una fauna diversa, compuesta por al menos 55 especies
de braquiépodos que conformaban comunidades representadas principalmente por spiriféridos,
strophoménidos y orthotétidos, mientras que los lingulidos, orthidos y tropidoléptidos son poco
comunes. La notable diversidad taxonémica y la ocurrencia de diferentes héabitos de vida, en los
que destacan las formas ambitdpicas y epifaunales, indican la existencia de un mar epicontinental
con un fondo lodoso e inconsolidado influenciado por corrientes marinas débiles.

Las interacciones ecoldgicas entre braquidpodos y otros phyla revelan un
“brachiopodetum” ubicado en un paleoambiente con presion predatoria ocasional o facultativa y
altamente competitivo entre metazoos suspensivoros, propiciando la ocurrencia de braquiépodos
de gran tamafio. Mientras que, la baja frecuencia y composicion uniforme de esclerobiontes sugiere
un entorno neritico somero con tasas de sedimentacion moderadas.

La composicion de las comunidades de braquidopodos indica que la Formacion Floresta se
depositd en un area geograficamente privilegiada, cuya ubicacion paleolatitudinal favorecid el
asentamiento de fauna de los tres reinos paleobiogeograficos del Eifeliense. La colonizacion por
la fauna del Viejo Mundo ocurrié mediante las corrientes calidas del océano Rheico en sentido
este-oeste durante el Devonico Inferior-Devonico Medio, siendo restringida en el Givetiense tardio
por la convergencia de Euramérica con Gondwana. Por otro lado, la dispersion de braquidopodos
desde el Reino del Este de las Américas estuvo influenciada por la transgresion marina que marcé
el inicio de la depositacion de la Formacion Floresta en el Devonico Inferior tardio.

La ocurrencia de especies comunes del Devonico Inferior del Reino Malvinocéfrico se ve
soportada por las evidencias de enfriamientos polares que impulsaron la migracion de fauna hacia

latitudes mas bajas, favoreciendo su establecimiento en las aguas célidas de la Formacion Floresta.
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Recomendaciones

Considerando el alcance de este estudio, se sugieren las siguientes recomendaciones para
mejorar y complementar futuras investigaciones sobre los braquidopodos de la Formacion Floresta:

Para fortalecer el analisis de los braquiopodos de la Formacion Floresta, se recomienda
ampliar el esfuerzo de muestreo e integrar datos estratigraficos de las localidades fosiliferas. Esto
reduciria sesgos derivados de muestreos selectivos o insuficientes y permitiria establecer
correlaciones estratigraficas con otras localidades a nivel global. Asi mismo, la incorporacion de
estudios tafondmicos y litoldgicos detallados de las muestras proporcionaria informacion clave
sobre la energia hidraulica, salinidad, bioturbacidn, tasas de sedimentacion, posiciones de vida y
mineralogia del sustrato, lo que permitiria reconstrucciones paleoambientales mas precisas.

El analisis de is6topos estables de oxigeno ayudaria a evaluar fluctuaciones en la
concentracion de oxigeno ambiental y su posible impacto en el desarrollo de la fauna. Ademas, la
aplicacion de métodos cuantitativos, como andlisis de redes ecoldgicas y estadistica multivariada,
permitiria una evaluacion mas profunda de las interacciones entre los braquidpodos, sus
esclerobiontes y sus depredadores. Estas aproximaciones contribuirian a una interpretacion mas
integral de la estructura paleoecoldgica y paleobiogeografica de las comunidades devonicas de la

Formacion Floresta.
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