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Sistematica de braquidpodos y microconquidos de la Formacion Paso Hondo,
lofoforados del Pérmico Temprano de Chiapas. Implicaciones paleoecoldgicas
y estratigréaficas.
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RESUMEN

Se describen taxondémicamente cinco especies de braquidpodos pertenecientes a los érdenes
Rhynchonellida (Wellerella lemasi y Tautosia transenna), Athyridida (Composita cf.
enormis y Composita hapsida) y Terebratulida (Texarina cf. solita), asi como una especie
de microcénquido (Microconchus sp.) de la Formacién Paso Hondo de la region de
Chicomuselo, Chiapas, México. El registro de las especies de braquidpodos Tautosia
transenna, Composita hapsida y Texarina solita y del genero Microconchus es el primero
que se hace para el Pérmico de México. El tipo de conservacién de los microcénquidos
esclerobiontes, junto con su disposicidn espacial en conchas de braquidpodos articulados y
la presencia de individuos de tallas mayores cercanos a la comisura de estos braquiépodos
permiten sugerir que ambos grupos de invertebrados tuvieron una asociacion en vida de
tipo comensalista, siendo el primer reporte de este tipo de asociacion para el Paleozoico
tardio de México. Los braquiopodos aqui descritos junto con otros taxones que han sido
previamente referidos para el Guadalupiano de los Estados Unidos permiten correlacionar
la localidad estudiada con las formaciones Cherry Canyon (Miembro Getaway) y Road
Canyon del Roadiano (Pérmico medio) de Texas, sugiriendo que la edad de la Formacion
Paso Hondo podria extenderse del Artinskiano (Cisuraliano) al Roadiano (Guadalupiano).
Las caracteristicas sedimentarias obtenidas mediante el analisis de microfacies permitieron
determinar que el paleoambiente donde se deposité la asociacion fosil correspondia a una
rampa carbonatada de tipo homoclinal, en particular a una zona de aguas abiertas de la
rampa interna; donde hubo una energia baja a media, con buenas condiciones de oxigeno,
alta productividad y buena iluminacion. La presencia de braquidpodos que han sido
previamente relacionados con la provincia bidtica Grandiana en la localidad estudiada
sefiala que la region de Chicomuselo también formo parte de esta misma provincia durante

el Pérmico medio y no unicamente durante el Cisuraliano (Pérmico temprano).



1. INTRODUCCION

Los braquiépodos son un grupo de organismos marinos benténicos y filtradores, miembros
del Phylum Brachiopoda. Su origen se remonta a inicios del Cambrico y representan en el
registro fosil a los primeros lofoforados. Durante la Era Paleozoica tuvieron una gran
diversidad y abundancia con méas de 4500 generos; sin embargo actualmente sélo se cuenta
con aproximadamente 120 vivientes, ya que para principios del Mesozoico estos
organismos fueron desplazados por otros invertebrados bentonicos. En la actualidad
resultan ser poco diversos, sin embargo, son abundantes en zonas profundas de baja
temperatura, p.e. las costas ibero-baleares (Alvarez y Martinez-Chacon, 2009). A finales
del Paleozoico, los atiridos, rinconélidos y terebratulidos, como los aqui estudiados,
formaban parte importante de la biota benténica de los mares epicontinentales de todo el
mundo, llegando a integrar asociaciones de gran diversidad junto con otros invertebrados
marinos, principalmente briozoos, crinoideos y otros braquiopodos (Alvarez y Martinez-
Chacon, 2009).

Por otro lado, el Orden Microconchida (Weedon 1991) que se encuentra dentro de la clase
Tentaculita (Boucek, 1964) incluye a los microconquidos, un grupo extinto de pequefios
invertebrados marinos incrustantes los cuales se adherian a sustratos duros (conchas de
otros organismos o rocas) de forma solitaria 0 en racimos. En un principio estos metazoos
tuvieron una identificacion errénea, ya que basandose s6lo en su estructura esquelética
(tubos calcareos en forma de espiral) fueron asignados a Spirorbis, un género de poliquetos
serpulidos (Taylor y Vinn, 2006). Posteriormente, gracias a investigaciones recientes se
sabe que se pudo haber producido una convergencia entre los microconquidos y los
verdaderos Spirorbis; en donde dos clados independientes de gusanos evolucionaron con
tubos espiraliformes: los microconquidos del Ordovicico al Jurasico y los anélidos
poliquetos en el Cretacico. Actualmente, se considera que los microconquidos estan
filogenéticamente méas emparentados con los lofoforados, debido principalmente a las
caracteristicas de la microestructura del tubo calcéareo (Taylor et al., 2010). Basandose en
esta microestructura se han postulado nueve géneros distintos de microconquidos:
Paleoconchus,  Annuliconchus,  Polonoconchus,  Microconchus,  Spathioconchus,

Punctaconchus, Tuberuconchus, Spinuliconchus y Helicoconchus, los cuales pertenecen a



cuatro familias: Palaeoconchidae (tubo microlaminar), Microconchidae (poros pequefios),
Punctaconchidae (poros grandes) y de acuerdo a su anatomia interna: Helicoconchidae
(Zatén y Olempska, 2016a).

En este trabajo se describen diferentes taxones de lofoforados: braquiépodos de los 6rdenes
Rhynchonellida, Athyridida y Terebratullida, y microconquidos del orden Microconchida
recolectados en rocas calcéreas de la Formacion Paso Hondo del Pérmico de la region de
Chicomuselo, Chiapas. Ademas del trabajo sistematico se estudiara la relacion
paleoecoldgica que tuvieron los microcénquidos como esclerobiontes de braquidpodos
dentro de un paleoambiente especifico. Asimismo se analizaran las implicaciones

estratigraficas y paleobiogeograficas de la asociacion fosil.



2. OBJETIVOS

2.1 General

Describir a los braquiépodos y los microconquidos esclerobiontes asociados a estos, los
cuales fueron recolectados en la Formacion Paso Hondo del Pérmico Temprano de
Chicomuselo, Chiapas; analizando la estratigrafia, paleoambiente de depdsito y las

relaciones paleoecoldgicas entre ambos grupos de lofoforados.

2.2 Particulares
- Realizar la descripcion taxondmica de los braquidpodos (atiridos,
rinconélidos y terebratdlidos) y sus microconquidos esclerobiontes depositados en

rocas de la Formacién Paso Hondo de Chicomuselo.

- Analizar el paleoambiente de depdsito y las relaciones paleoecoldgicas que

hubieron entre ambos grupos de lofoforados.

- Realizar la correlacion estratigrafica y paleobiogeografica de los

especimenes reportados con faunas coetaneas de otras regiones.



3. ANTECEDENTES

3.1 Sucesidon Carbonifero-Pérmica de Chicomuselo

La sucesion paleozoica del area de Chicomuselo, Chiapas, estd conformada por las
formaciones Santa Rosa, Grupera, La Vainilla y Paso Hondo, siendo una de las regiones
mas extensas donde afloran rocas del Carbonifero-Pérmico en Mexico. Los estudios
realizados en estas unidades han sido escasos, siendo el primero el de Sapper (1896), en el
cual describidé una serie de rocas metamorficas y carbonatadas del Paleozoico superior en
los alrededores de la Nueva Tres Cruces, reportando fauna de invertebrados fosiles como
Productus semireticulatus?, Pleurotomaria sp.? y otros braquidpodos y gasterépodos no
identificados. Posteriormente, en 1899 el mismo Sapper dividié las rocas en una secuencia
de lutitas carbonatadas y calizas interestratificadas a la que denomind Santa Rosa. Mas
tarde, esta secuencia de rocas fue re-estudiada por Bdse en 1905, en su trabajo de la
Geologia de Chiapas y Tabasco. En 1944, Thompson y Miller le asignaron el nombre y
dataron a las tres formaciones pérmicas que afloran en Chiapas mediante el uso de
fusulinidos. En 1956, Gutiérrez-Gil hizo una revisidn sobre la fisiografia y estratigrafia del
Estado de Chiapas, mientras que Thompson (1956) en su estudio sobre las rocas
paleozoicas de México corroboré la presencia de una gran variedad de invertebrados fosiles
como crinoideos, tetracorales, braquidpodos espiriféridos y ammonoideos, desde la
Frontera de Guatemala hasta el oeste de Chicomuselo. Para 1966, Bohnenberg agrup6 todas
las rocas clasticas y calizas interestratificadas de la region, incluyendo la Caliza Chochal de
Guatemala y Belice y la Formacion Todos Santos; sin embargo, Hernandez-Garcia (1973)
fue quien posteriormente describi6 las caracteristicas litoldgicas y paleontoldgicas de las
cuatro unidades paleozoicas, estableciendo una nueva seccién tipo para la Formacion Paso
Hondo. Clemons y Bukart (1971) establecieron el nombre de Grupo Santa Rosa para las

rocas paleozoicas de Guatemala y Belice.



3.2 Formacion Santa Rosa

La Formacion Santa Rosa conforma el inicio del registro estratigrafico del Paleozoico de
Chiapas. Dollfus y Monserrat (1868) definieron el término de “Divisién Santa Rosa” para
la secuencia sedimentaria de areniscas, calizas y conglomerados de Guatemala.
Posteriormente, Hinojosa (1964) dividio la unidad en Pizarras Santa Rosa Inferior y
Pizarras Santa Rosa Superior; términos que modificaria Hernandez-Garcia (1973) para
determinar a la Formacion Santa Rosa Inferior y Formacion Santa Rosa Superior. Para
1977a, Buitron reportd una asociacion faunistica de crinoideos de las especies
Cylindrocausliscus fisky? y Lamprosterigma mirificum, ademas de los pelecipodos
Aviculopecten sp. y Palaeolima sp.; siendo el primer estudio sobre crinoideos del
Paleozoico de Meéxico, el cual contribuyé a determinar la clasificacion estratigrafica de las
rocas metamorficas y metasedimentarias de la region. En cuanto a la determinacion
estratigrafica y litologica de la Formacion, el dltimo estudio realizado fue en 2009, donde
Weber y colaboradores propusieron que existe correlacion de los estratos permo-

carboniferos de Chiapas con el Grupo Santa Rosa de Guatemala.

3.3 Formacién Grupera

La Formacion Grupera constituye a las rocas paleozoicas que marcan el inicio del Pérmico
(Asseliano-Sakmariano), con registros de especies de corales fosiles (Reyeros de Castillo,
1976), asi como braquiopodos y corales del Pérmico de la Region de Monte Redondo,
Chiapas (Vilchis-Ortega, 1979).

3.4 Formacion Paso Hondo

La unidad litoestratigrafica mas joven que conforma esta sucesion corresponde a la
Formacion Paso Hondo, en la cual se han obtenido los registros mas completos de
invertebrados fésiles del Pérmico de la region de Chicomuselo. En 1941, Millerried y
colaboradores describieron los ammonoideos Perrinites hilli y Peritrochia mullerriedi

procedentes de una caliza del nor-noreste de Cushu, camino a San José Montenegro, los



cudles se correlacionaban con taxones del Cisuraliano tardio de Texas. Posteriormente,
Thompson y Miller (1944) correlacionaron diversos taxones de fusulinidos con los
reportados para el Pérmico temprano de Texas y Nuevo México, lo que permitio sefialar
por primera vez la relacion bidtica que hubo entre la region de Chicomuselo y el sur de los
Estados Unidos a finales del Paleozoico. Hinojosa (1964) registr6 la presencia de
numerosos invertebrados caracterizados por moldes de crinoides, braquiopodos vy
abundantes especies de fusulinidos. Asimismo, se reporté para México la presencia de
Bellerophon (Bellerophon) crassus, un gasteropodo que se encontrd asociado con
fusulinidos, ostracodos, corales, braquidpodos, crinoideos y restos de plantas (Buitron,
1977b). Posteriormente, Torres-Martinez y colaboradores (2016) realizaron un estudio en la
Seccion Barrio Allende que permitié la correlacion de la Formacion Paso Hondo con
localidades leonardianas (Cisuraliano tardio) de Texas y Nuevo México; la presencia de
cinco especies de braquiopodos de los drdenes Productida, Athyridida, Spiriferida y
Spiriferinida corrobord la informacion proporcionada anteriormente por fusulinidos y
cefalépodos. Un afio después (2017b), los mismos autores describieron el género y especie
Kukulkanus spinosus del Cisuraliano tardio; y Cortés-Mendoza (2017) realiz6 el analisis de
microfacies y paleoambientes de dos secciones estratigraficas del Pérmico inferior
(Leonardiano) del &rea de Chicomuselo, Chiapas. Finalmente, Torres-Martinez y
colaboradores (2017a) estudiaron una seccion de la Formacién Paso Hondo, donde
registraron mediante el andlisis de microfacies una tendencia general de cambios
paleoambientales hacia el aumento del nivel del mar, relacionado posiblemente al evento de

Transgresion del Pérmico Temprano.



4. RELACION DE BRAQUIOPODOS Y MICROCONQUIDOS EN EL
PALEOZOICO

La asociacion de braquidpodos y microconquidos ya se habia reportado previamente para
ambientes carbonatados del Paleozoico a nivel global, sin embargo los Unicos estudios son
los reportados a continuacion.

Para el Devonico tardio se registrd la relacion de las especies Palaeoconchus sp. y
Palaeoconchus variabilis con braquidépodos de los drdenes Spiriferida, Rhynchonellida,
Atrypida y Productida. Este reporte se ubica durante el intervalo de recuperacion inicial del
Fameniano, en depodsitos del Campo Central del Devonico de Rusia (Zaton y Krawczynski,
2011).

En la Formacion Cedar Valley (Devonico Medio) de lowa, Estados Unidos se reportaron
esclerobiontes de la especie Microconchus sp. incrustantes dos en braquiopodos del orden
Atrypida (Webb y Schneider, 2013). Igualmente, para la Formacion Waterways (Givetiano
tardio) de la Cuenca Sedimentaria del Oeste de Canada, al noreste de Alberta y en las
formaciones Twin Falls y Hay River (Frasniano) reportaron la presencia de individuos del
género Microconchus adosados a braquiopodos de los Ordenes Atrypida, Orthida,
Spiriferida y Strophomenida (Barclay et al., 2013).

Finalmente, se tiene el registro de un Unico ejemplar de microconquido del Silurico,
correspondiente a Palaeoconchus wilsoni, incrustado en una concha de braquidpodo

proveniente de la region de Ostergarn en Gotland, Suecia (Zaton et al., 2016b).


http://fossilworks.org/bridge.pl?a=taxonInfo&taxon_no=29043

5. GENERALIDADES DE BRAQUIOPODOS

Los braquidépodos son animales celomados con simetria bilateral, durante su desarrollo
embrionario el blastoporo da origen al ano y posteriormente a la boca y poseen un drgano
complejo llamado loféforo que cumple con las funciones alimentarias y respiratorias
(Barnes y Ruppert, 1996). Se encuentran conformados por un cuerpo blando y un
exoesqueleto que conforma las partes duras del animal y las cuales son las que se preservan
en el registro fosil. EI cuerpo se halla protegido o resguardado por una concha compuesta
de dos valvas bilateralmente simétricas (respecto a un plano sagital) pero de tamafio, forma
y ornamentacion diferente. La valva mas grande es la ventral, mientras que la mas pequefia
corresponde a la dorsal. La composicion de la concha en los subphyla Craniiformea y
Rhynchonelliformea es de carbonato de calcio, compuesta de tres capas diferentes, el
periostraco (capa mas externa o calcarea), la capa primaria (formada por calcita) y la capa
secundaria (fibras calcareas). Por el contrario, las conchas de los representantes del
subphylum Linguliformea estan compuestas de fosfato de calcio, con excepcion de una
familia que la presenta de carbonato de calcio, y pueden presentar algunos elementos
organicos, como la quitina y diferentes proteinas (Alvarez y Martinez-Chacén, 2009).

La zona donde se ubica el cuerpo dentro de la concha es la parte posterior, denominada
cavidad celémica; en esta se almacenan los 6rganos (digestivo, excretor y reproductivo) y
los sistemas musculares. Mientras tanto en la zona anterior, la pared del cuerpo se prolonga
en la superficie interior de ambas valvas produciendo dos capas que conformaran la
cavidad del manto, la cual estard totalmente separada de la cavidad celémica. En esta
cavidad Unicamente se encuentra alojado el lof6foro (Williams y Brunton, 1997). Dentro de
los elementos anatémicos internos principales se encuentran el pedicelo, el loféforo, el
sistema digestivo, el sistema excretor, los érganos reproductivos y los masculos (Figura 1).
El pedicelo corresponde al 6rgano que permite sujetar a los braquiopodos en el sustrato. El
loféforo es un drgano de forma circular o puede ser de herradura provisto de tentaculos
ciliados que rodean a la boca. Al ser filtradores, este érgano crea corrientes inhalantes
(entrada de particulas) y exhalantes (liberacion de desechos) que logran la alimentacion y

ademas la entrada de oxigeno al organismo para llevar a cabo su respiracion. El canal



alimenticio recorre el eje branquial hasta la boca que se localiza en la pared anterior del
cuerpo, posteriormente se continua en el esoéfago y finalmente en el estomago.

En cuanto al sistema excretor, este consta de un par de nefridios o en otro caso especifico
puede tratarse de dos pares (Barnes y Ruppert, 1996). Casi todos los braqui6podos son
dioicos, se dan pocos casos de hermafroditismo para algunas especies y la mayoria tienen
dos pares de gonadas. El sistema muscular consta de tres tipos de masculos que se encargan
de llevar acabo el movimiento de la valva braquial: el diductor que ocurre en la valva
ventral y permite que se produzca la apertura de la concha, el aductor que se encuentra en la
parte posterior de la valva dorsal y permite el cierre de la valva y los ajustadores que son

los encargados de controlar el pedicelo.

A)

Estomago

Intestino ciego Esofago

DORSAL

Pedicelo Diverticulo digestivo

Musculo adjustor dorsal . )
Parte espiral del lofoforo

Lofoforo
Seccién tranversal (brazo ladeado)

Musculo diductor

VALVA
BRAQUIAL

POSTERIOR
ANTERIOR

VALVA PEDICELAR
G, Manto ventral

Cavidad del manto MR

>

B) Valva ventral

Pedicelo Valva dorsal

Figura 1. A) Esquema de los principales érganos de un braquiépodo (Modificado de
Alvarez y Martinez-Chacén, 2009). B) Representacion de un braquidpodo en posicion de

vida.



6. GENERALIDADES DE MICROCONQUIDOS

Los microcénquidos son animales de origen incierto que se han relacionado con los
lofoforados, los cuales se caracterizan por poseer un esqueleto externo compuesto por un
pequerio tubo en espiral de carbonato de calcio (Taylor et al., 2010; Zaton y Vinn, 2011),
donde uno de sus lados presenta un bulbo correspondiente a la protoconcha (zona de
sujecion), mientras que en el extremo contrario se encuentra la apertura del tubo (Figura 2).
Dependiendo de la longitud del tubo y del contacto entre las dos partes antes mencionadas
pueden desarrollar un ombligo abierto o cerrado. Generalmente se dividen en dos tipos,
dependiendo del tipo de enrollamiento del tubo: planoespiral y helicoidal. La superficie
externa del tubo puede llegar a presentar ornamentaciones distintas como: crestas, septos,
costillas, estrias, tubérculos, nédulos o una combinacion de ellas, dependiendo de la
especie. La estructura interna de tubo es microlaminar y puede llegar a presentar
puntuacion interna en forma de poros pequefios 0 grandes; estos a su vez pueden atravesar
la estructura externa, llegando a observarse en la superficie del tubo, o también pueden
mostrar una pseudopuntuacion que consta de poros distribuidos sélo en la parte interna de
la pared del tubo (Zaton y Vinn, 2011).

En este contexto, los gusanos formadores de estructuras tubulares como del tipo Spirorbis
presentan una region inicial abierta, por lo que no se presenta un bulbo de sujecion; ademas
su tubo se caracteriza por la presencia de varias orientaciones de forma prismatica y sélo en
algunos casos llega a presentar alveolos, que en comparacion con los poros de los
microconquidos son mas grandes y se encuentran restringidos en dos filas laterales de una
parte del tubo (Rzhavsky, 1994; Zaton y Vinn, 2011). A pesar de que ambos grupos
presentan los tubos calcareos enrollados en forma de espiral y son capaces de adherirse en
forma de agregados a superficies duras, las diferencias morfolégicas y estructurales de su

esqueleto son caracteres importantes que los separan en dos clados diferentes.
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Figura 2. Representacion del tubo juvenil en microconquidos del género Microconchus. Las
flechas muestran: 1) Protoconcha tipo bulbo y 2) Loféforo (Modificado de Zaton y Vinn,
2011).

7. AREA DE ESTUDIO

7.1 Ubicacion

La Formacion Paso Hondo, en su seccion tipo, aflora en los alrededores del Rio Comalapa,
cerca de la poblacién de Comalapa, en la region de sureste del Estado de Chiapas
(Hernandez-Garcia, 1973; Buitrén, 1977b). La localidad estudiada, perteneciente a esta
formacion, aflora al noreste del poblado de Monte Redondo, Municipio de Frontera
Comalapa, Chiapas, especificamente entre los cerros Ishcanal y Manguito. La zona de
estudio se ubica entre las coordenadas 15°39'a 15°38' N y 92°02'a 92°01' O (Figura 3).
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localidad estudiada. C) Ubicacion geografica de la localidad de la Formacion Paso Hondo

donde fueron colectados los braquiépodos portadores de microconquidos estudiados.

7.2 Estratigrafia General

Aflorando al sureste del Estado de Chiapas, en la region de Chicomuselo, se encuentra una
de las sucesiones paleozoicas mas extensas de México, la cual se compone de la Formacion
Santa Rosa del Misisipico Tardio-Pensilvanico Temprano (Weber et al., 2006, 2009), la
Formacion Grupera del Cisuraliano temprano (Asseliano-Sakmariano) (Hernandez-Garcia,
1973), la Caliza La Vainilla del Cisuraliano medio (Sakmariano-Artinskiano) (Thompson y
Miller, 1944; Gutierrez-Gil, 1956) y la Formacion Paso Hondo del Cisuraliano tardio
(Artinskiano-Kunguriano) (Thompson'y Miller, 1944).

La sucesion comienza con la Formacion Santa Rosa la cual es una secuencia de 3000 m
compuesta de conglomerados gruesos de cuarzos, arenisca y lutita arcillosa. En la parte

mas baja se observan pizarras de color gris oscuro a negras, estratificadas en capas muy
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delgadas y con metamorfismo muy avanzado, las cuales se van intercalando hacia la parte
posterior con areniscas ferruginosas parcialmente metamorfizadas, pedernal blanco y
gravillas de cuarzo; conforme ascienden los estratos las pizarras muestran una
estratificacion mal definida (Gutiérrez-Gil, 1956).

Sobreyaciendo discordantemente a la Formacion Santa Rosa se encuentra la Formacion
Grupera de 400 m de espesor, descrita como una secuencia de caliza, caliza dolomitizada,
lutita y arenisca, con algunas variaciones a metalutita y metarenisca (Motolinia-Garcia et
al., 2004). Hacia la parte media y superior, en aproximadamente 117m se presentan estratos
bien definidos, que muestran una alternancia de lutita, arenisca y caliza (Gutiérrez-Gil,
1956).

Posteriormente, descansando sobre la Formacion Grupera ocurre la Caliza La Vainilla
conformada de una serie de calizas de color oscuro, duras y cristalinas que afloran en el
cerro Grupera, al norte de Chicomuselo, Chiapas (Hinojosa, 1964). Aunque esta unidad es
considerada como formal, trabajos como el de Hernandez-Garcia (1973) hacen suponer que
podria tratarse de los niveles basales de la Formacion Paso Hondo.

Finalmente, la Formacién Paso Hondo sobreyace a las otras unidades litoestratigraficas.
Esta se compone de aproximadamente 600 m de calizas duras y cristalinas de color gris
oscuro generalmente masivas y poco estratificadas. Las calizas con facies de mudstone,
wackestone, packstone y grainstone son de color gris oscuro-negro y café grisaceo muy
fosiliferas con nddulos y estratos irregulares de pedernal negro e intercalaciones delgadas
de lutitas hacia la base. La estratificacion de las calizas es gruesa y masiva, y en ocasiones
se presentan parcialmente dolomitizadas o recristalizadas (Hernandez-Garcia, 1973)
(Figura 4).
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Figura 4. Columna estratigrafica general de la Formacion Paso Hondo (Pérmico Inferior),
donde se ubica la posicién estratigrafica aproximada de los braquidpodos portadores de

microcénquidos aqui estudiados.
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8. METODO

Se observaron 63 ejemplares de braquidpodos, 49 del orden Rhynchonellida, 13 del orden
Athyridida y un espécimen del orden Terebratulida. Por otro lado, se estudiaron 15
ejemplares de microcénquidos: ocho tubos calcéreos y siete icnitas de adhesion. El presente
estudio se planteo para llevarse a cabo en dos partes principales: trabajo de campo y trabajo

de gabinete.

8.1 Trabajo de campo

Se realiz6 una salida de campo en el mes de abril de 2018, consistente de 5 dias, a la region
de Chicomuselo, Chiapas. Esto con la finalidad de tomar los datos de campo (litologia y
puntos geograficos) y recolectar ejemplares fosiles y muestras de roca para tener rangos de
comparacion mayor. Cabe resaltar que ya se contaba previamente con diversos ejemplares

de braquidpodos portadores de microconquidos de la Formacion Paso Hondo.

8.2 Trabajo de Gabinete

Al material se le realizé el proceso curatorial correspondiente, el cual consistid en la
limpieza con bafio ultrasdnico de los ejemplares a estudiar para retirar el sedimento y asi
poder identificar con mayor claridad las caracteristicas diagnosticas de ambos grupos de
lofoforados. Posteriormente, en un microscopio estereoscopico se observaron los
especimenes de braquidpodos y microconquidos esclerobiontes para realizar la descripcion
sistematica respectiva. Para facilitar la observacién de los braqui6podos portadores, se
tomaron fotografias con camara convencional de diferentes perfiles de las conchas.

En el caso de los microcénquidos, debido a su reducido tamafio, se obtuvieron fotografias
mediante microscopio electronico en el Laboratorio de Microscopia Electronica vy
Microanalisis del Instituto de Geologia, UNAM vy en el Laboratorio de Microscopia
Electrénica del Instituto de Biologia, UNAM. Ademas, para la observacion de ciertas

caracteristicas internas de la pared del tubo de la concha se elaboraron peels en acetato en el
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Museo de Paleontologia de la Facultad de Ciencias, UNAM, los cuales fueron observados y
fotografiados mediante microscopio petrografico.

Para el andlisis paleoambiental se realizaron ldminas delgadas de las rocas calcareas
portadores de fosiles con la finalidad de observar los componentes aloguimicos y
ortoquimicos. Con esto se procedid a realizar el andlisis de microfacies correspondiente,
utilizando un microscopio petrografico del Laboratorio Francisco J. Fabregat del Instituto
de Geologia, UNAM. Para establecer las condiciones de depoésito se siguieron los
lineamientos de la clasificacidon de rocas carbonatadas de Dunham (1962). Posteriormente
se elabor6 la interpretacién paleoambiental de acuerdo a la propuesta de Tipos de
Microfacies de Rampa (RMF), considerando el modelo de rampa homoclinal sensu Fliigel
(2010).

Se establecié la ubicacion particular de los microconquidos esclerobiontes sobre las
conchas de los braquiépodos, analizando las interacciones paleoecolégicas que pudieron
presentarse entre ambos grupos de lofoforados durante el Pérmico Temprano mediante el
uso de bibliografia relacionada.

Por otro lado, para poder llevar a cabo la correlacion estratigrafica y paleobiogeografica de
la biota estudiada con faunas de localidades coetaneas se hizo una revision exhaustiva de
literatura especializada, lo que permitio afinar la edad de las rocas portadoras de fosiles e

identificar la relacion de la biota con otras regiones geograficas.
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9. PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Los ejemplares que se describen se encuentran depositados en la Coleccion Nacional de
Paleontologia del Instituto de Geologia, Universidad Nacional Autonoma de Meéxico. El
material esta catalogado con el prefijo IGM (Instituto Geoldgico de México) y su nimero
correspondiente. Estos numeros son informales y son validos Unicamente para este trabajo.
La terminologia utilizada para los braquidpodos el orden Rhynchonellida es la propuesta
por Savage et al. (2002), mientras que para el orden Athyridida se utiliz6 la de Alvarez y
Jia-Yu (2002) y para el orden Terebratulida la de Lee et al. (2006); mientras que para el

orden Microconchida la descripcion se baso en la propuesta de Zaton y Olempska (2016a).

Phylum Brachiopoda Duméril, 1805
Subphylum Rhynchonelliformea Williams, Carlson, Brunton, Holmer y Popov, 1996
Clase Rhynchonellata Williams, Carlson, Brunton, Holmer y Popov, 1996
Orden Rhynchonellida Kuhn, 1949
Superfamilia Wellerelloidea Licharew, 1956
Familia Wellerilidae Licharew, 1956
Subfamilia Wellerellinae Licharew, 1956

Género Wellerella Dunbar y Condra, 1932

Especie tipo: Wellerella tetrahedra Dunbar y Condra, 1932. Missouri y Nebraska, Estados

Unidos y México. Moscoviano.

Wellerella lemasi Cooper, 1953 (en Cooper et al., 1953)
Figura 5A-D

Sinonimia
Wellerella lemasi Cooper, 1953 (en Cooper et al., 1953), p. 51, 52, lam. 16D, figs. 28-54.

Descripcion. Concha grande biconvexa, linea externa subtriangular, con extremidades

antero laterales redondeadas. Comisura anterior uniplicada y serrada. Cinco costillas sobre
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los flancos. El ejemplar mas grande mide aproximadamente 19 mm de largo y 21 mm de
ancho. Pliegue dorsal aplanado, bajo, sobresale por encima de los flancos, comenzando a 9
mm anterior a la punta, ornamentado con tres costillas muy agudas, originadas a la mitad
del largo total, las cuales se extienden hasta el margen anterior. El surco ventral se origina a
la mitad del largo total de la valva, con flancos convexos y escarpados, la ornamentacion
consiste de dos costillas con crestas romas que inician aproximadamente a 8 mm de la
punta, formando una lengua trapezoidal baja en el borde anterior. Valva ventral convexa,
principalmente en la region anterior, siendo posteriormente ligeramente aplanado en perfil
lateral. Flancos ligeramente escarpados. Umbo amplio y giboso. Punta ligeramente
suberecta en un angulo aproximado de 80° a 90°, con un foramen alargado submesotirido.
Valva dorsal convexa en perfil lateral, forma semicircular en perfil anterior. Flancos con
pendientes sutilmente escarpadas. La region del umbo es aplanada y presenta un surco

medio poco profundo.

Material examinado. Siete ejemplares articulados (IGM 001-007). También se cuenta con

material fragmentario de otros ejemplares que representan ambas valvas.

Ocurrencia. Todos los especimenes descritos fueron colectados en calizas arcillosas de la

localidad de Monte Redondo, Formacién Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusidn. Los especimenes de Chiapas presentan las caracteristicas diagnosticas descritas
para Wellerella lemasi de la Formacion Monos (Guadalupiano) del Antimonio, Sonora,
México (Cooper et al., 1953), tal como su concha biconvexa subtriangular, comisura
anterior uniplicada y serrada, cinco costillas en los flancos, punta ventral ligeramente
suberecta con foramen alargado submesotirido, tres costillas en el pliegue y un surco poco
profundo en la region del umbo dorsal. No obstante, el material de la Formacion Paso
Hondo presenta un pliegue sin costillas deprimidas, un rasgo que ha sido sefialado como

poco comun para esta especie (Cooper et al., 1953, p. 51, 52).
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Género Tautosia Cooper y Grant, 1969

Especie tipo: Tautosia fastigiata, Cooper y Grant, 1969. Texas, Estados Unidos.

Artinskiano-Kunguriano.

Tautosia transenna Cooper y Grant, 1976a
Figura 5E-K

Sinonimia

Wellerella? sp. Stehli, 1955, p. 73, figs. 37-39.

Tautosia transenna Cooper y Grant, 1976a, p. 1984, 1985, lam. 527, figs. 1-31; lam. 553,
figs. 41-44.

Descripcion. Concha biconvexa, linea externa subpentagonal. Comisura anterior uniplicada
y serrada, con numerosas lineas de crecimiento paralelas a esta. EI ejemplar més grande
mide aproximadamente 18 mm de largo y 19.8 mm de ancho. Pliegue dorsal bajo,
comenzando 7 mm anterior a la punta, ornamentado con tres costillas agudas, originadas a
la mitad del largo total que se extienden hasta el margen anterior. Los flancos dorsales
presentan cuatro costillas bajas de crestas romas. El surco ventral se origina 9 mm anterior
a la punta, con flancos convexos y escarpados, su ornamentacion consiste de dos costillas
con crestas romas que inician aproximadamente a 6 mm de la punta, formandose una
lengua trapezoidal baja hacia la parte anterior. Valva ventral muy convexa en la region
anterior, ligeramente plana hacia la parte posterior en perfil lateral. Flancos ligeramente
escarpados. Umbo giboso. Punta erecta y aguda, con un angulo aproximado de 80° a 90°,
con un foramen alargado submesotirido. Valva dorsal convexa en perfil lateral, forma
semicircular en perfil anterior. Flancos con pendientes sutilmente escarpadas. Region del

umbo aplanada.

Material examinado. Seis ejemplares articulados (IGM 008-013). También se cuenta con

ejemplares fragmentados que representan ambas valvas.
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Ocurrencia. Todos los especimenes descritos fueron colectados en calizas arcillosas de la

localidad de Monte Redondo, Formacién Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusion. Wellerella lemasi y Tautosia transenna de la Formacién Paso Hondo,
representan dos especies, que por sus caracteristicas morfologicas externas pueden ser
confundidas entre ellas; sin embargo presentan ciertas diferencias importantes que permiten
realizar una identificacion taxondmica confiable. Tautosia transenna difiere de W. lemasi
en su mayor convexidad, distancia de origen del pliegue y surco con respecto a la punta,
presencia de numerosas lineas de crecimiento en la regién anterior, paralelas a la comisura,
presencia de una punta recta y ausencia de un pequefio surco posterior en la valva dorsal.
Este representa el primer reporte del género Tautosia para México. La especie T. transenna
solo se habia registrado para diferentes localidades del Roadiano-Wordiano (Guadalupiano)

de Texas (Cooper y Grant, 1976a).

Orden Athyridida Boucot, Johnson y Staton, 1964
Suborden Athyrididina Boucot, Johnson y Staton, 1964
Superfamilia Athyridoidea Davidson, 1881
Familia Athyrididae Davidson, 1881
Subfamilia Spirigerellinae Grunt, 1965

Género Composita Brown, 1849

Especie tipo: Spirifer ambiguus Sowerby, 1822. Derbyshire, Inglaterra. Viseano.

Composita cf. enormis Cooper y Grant, 1976a
Figura 5L-P, 6A-C

Sinonimia

Composita emarginata affinis King, 1931, p. 128, 1am.43, figs. 12-17.
Composita emarginata affinis King; Cloud, 1944, p. 65, 1am.18, figs. 20-22.
Composita enormis Cooper y Grant, 1976a, p. 2153, 2154, lam. 656, figs. 21-51.
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Descripcion. Concha grande, linea externa subovada, alargada, perfil moderadamente
biconvexo. Comisura uniplicada a parasurcada, con un reborde anterolateral. EI ejemplar
mas grande mide aproximadamente 21 mm de largo y 17.5 mm de ancho. Pliegue dorsal
bajo en la parte anterior que sobresale por encima de los flancos, comienza de 9 a 11 mm
anterior a la punta. El surco ventral es evidente en la region anterior, origindndose a 7 mm
de la punta, volviéndose mas amplio hacia la comisura. Valva ventral convexa, presentando
su mayor gibosidad hacia la region posterior. Umbo ancho y muy convexo. Punta corta y
suberecta, con un foramen pequefio, ovado, anteriormente abierto. Valva dorsal convexa,
mas gibosa en su region posterior. Umbo cubierto por la valva ventral. La ornamentacion

de ambas valvas consiste de lineas de crecimiento, mas numerosas hacia la comisura.

Material examinado. Seis ejemplares articulados (IGM 014-019). Ademéas de un

fragmento de valva ventral.

Ocurrencia. Todos los especimenes descritos fueron colectados en calizas arcillosas de la

localidad de Monte Redondo, Formacién Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusion. Los ejemplares de Composita cf. enormis de la Formacion Paso Hondo
coinciden con las caracteristicas diagnosticas mencionadas por Cooper y Grant (1976a)
para la especie, tal como una concha biconvexa, principalmente en la region posterior,
subovada en linea externa, comisura uniplicada a parasurcada con un reborde anterolateral,
pliegue bajo y punta corta. Sin embargo, la falta de caracteres internos no permite realizar
una asignacion fehaciente. Composita enormis se ha reportado para el Guadalupiano
(Pérmico Medio) de Coahuila en México (Cloud, 1944) y Texas en los Estados Unidos
(Cooper y Grant, 1976a).

Composita hapsida Stehli y Grant, 1970
Figura 6D-H

Sinonimia
Composita hapsida Stehli y Grant, 1970 p. 33, 34, lam. 12, figs. 22-43.
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Descripcion. Concha de tamafio grande, biconvexa, linea externa subovada-cardiforme,
ligeramente alargada, el ancho maximo se encuentra anterior a la mitad del largo total.
Comisura anterior parasurcada. El ejemplar mas grande mide aproximadamente 24 mm de
largo y 19 mm de ancho. Pliegue dorsal alto, formando una cresta prominente anterior a la
mitad del largo total. Surco poco notorio en la regién posterior, haciéndose amplio y
profundo hacia la comisura, donde se forma una lengua con apariencia de “V”; el surco
comienza aproximadamente a 10 mm de la punta. Valva ventral convexa, con su mayor
gibosidad a la mitad del largo total. Umbo ancho, globoso, dorsalmente recurvado. Punta
suberecta, foramen pequefio, ovalado, anteriormente abierto. Valva dorsal convexa, similar
a la valva opuesta. Ambas valvas presentan ligeras lineas de crecimiento, estrechamente

cercanas.

Material examinado. Tres ejemplares articulados (IGM 020-022).

Ocurrencia. Todos los especimenes descritos fueron colectados en calizas arcillosas de la
localidad de Monte Redondo, Formacién Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusion. Los ejemplares de Chiapas pertenecientes a la Formacion Paso Hondo presentan
rasgos representativos de individuos adultos de la especie Composita hapsida, de acuerdo a
la descripcion realizada por Stehli y Grant para los especimenes de la Formacién Chochal
(Kunguriano) de Huehuetenango, Guatemala (1970, p. 33,34). La forma subovada-
cardiforme en linea externa, el pliegue anteriormente prominente, el surco anterior
profundo y amplio formando una lengua con apariencia de “V” y el umbo globoso,
dorsalmente curvo son caracteristicas morfologicas que permiten corroborar la asignacion
especifica. Composita hapsida difiere de C. enormis en la forma subovada-cardiforme, la
ausencia de un reborde anterolateral en la comisura, una lengua con apariencia de “V” en la

region anterior por el alargamiento del surco y en la presencia de un pliegue dorsal alto.
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Orden Terebratulida Waagen, 1883
Suborden Terebratulidina Waagen, 1883
Superfamilia Cryptonelloidea Thomson, 1926
Familia Cryptonellidae Thomson, 1926
Subfamilia Cryptonellinae Thomson, 1926

Geénero Texarina Cooper y Grant, 1970

Especie tipo: Texasia oblongata Cooper y Grant, 1969 Texas, Estados Unidos, Venezuela,

?Europa. Wordiano.

Texarina cf. solita Cooper y Grant, 1976b
Figura 61-J

Sinonimia
Texarina solita Cooper y Grant, 1976b p.2835-2836, 1am.774, figs. 57-63.

Descripcion. Concha lisa con valvas desiguales en convexidad y profundidad, linea externa
subpentagonal alargada, margen anterior truncado, el ancho maximo se encuentra posterior
a la mitad del largo total. Comisura anterior ligeramente sulciplicada. El ejemplar mide
aproximadamente 10 mm de largo y 7 mm de ancho. Valva ventral convexa en perfil
anterior, mostrando mayor convexidad hacia la region umbonal. Sutilmente cdncava en
perfil anterior. Flancos ligeramente redondeados. Surco estrecho y poco profundo,
originado en la punta, volviéndose mas amplio hacia la comisura, con una linea media
deprimida. Punta suberecta. Foramen ovalado y alargado. Valva dorsal con mayor
profundidad que la valva ventral, ligeramente convexa en perfil lateral. Se presenta una
elevacion a lo largo de toda la valva, formando una cresta con flancos escarpados,
presentando una menor elevacion en la region de la comisura. La ornamentacién consiste
en lineas de crecimiento estrechas, ligeramente visibles en los margenes de la comisura

anterior de ambas valvas.

Material examinado. Un ejemplar articulado (IGM 023)
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Ocurrencia. El material descrito fue colectado en caliza arcillosa de la localidad de Monte

Redondo, Formacion Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusion. El ejemplar de la Formacion Paso Hondo se asemeja con los ejemplares
descritos por Cooper y Grant (1976b) de Texarina solita. El material reportado presenta
ciertas caracteristicas diagnosticas de la especie, tales como una forma de la concha
subpentagonal alargada, superficie lisa, margen anterior truncado, ancho maximo posterior
a la mitad de las valvas, comisura anterior débilmente sulciplicada, valva ventral convexa
en perfil lateral con lados redondeados, surco poco profundo con una linea media
deprimida, punta suberecta y una valva dorsal con una cresta media y flancos escarpados.
Debido a la falta de caracteres internos y mas ejemplares de comparacion no fue posible

realizar una asignacion fehaciente.

Phylum incertae sedis
Clase Tentaculita? Boucek, 1964
Orden Microconchida Weedon, 1991
Familia Microconchidae Zaton y Olempska, 2016a.

Género Microconchus Murchison, 1839

Especie tipo: Microconchus carbonarius Murchison, 1839 Inglaterra. Carbonifero Superior.

Microconchus sp.
Figura7A-I

Descripcion. Tubo planiespiralmente enrollado en direccion dextral, adherido por toda su
longitud, excepto en la parte terminal. Los ejemplares presentan un didmetro aproximado
de 1.4 a 3 mm. EIl origen del tubo, correspondiente a la protoconcha, presenta forma
bulbosa. El ancho, generalmente es similar a partir de la protoconcha hasta la apertura,
presentando un perfil eliptico. Con un margen umbilical redondeado y abierto. Apertura
oval. La superficie externa del tubo estd ornamentada con estrias onduladas, proximas,

presentando entre ellas un acomodo paralelo; las estrias estan dispuestas de forma
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transversal al eje longitudinal y se ubican en el lado interno de la espiral de la concha. La
pared del tubo estd compuesta de una microestructura laminar con puntuacion circular
espaciada de diferente diametro. En corte transversal ésta presenta numerosas lineas

paralelas muy finas, las cuales conforman toda la estructura interna de la pared del tubo.

Material examinado. Siete ejemplares completos (IGM 024-030) y siete impresiones
externas (IGM 031-038).

Ocurrencia. Todos los especimenes descritos fueron colectados en calizas arcillosas de la

localidad de Monte Redondo, Formacién Paso Hondo, sureste de Chiapas, México.

Discusion. Los ejemplares de Microconchus sp. de la Formacién Paso Hondo presentan las
caracteristicas diagnosticas propuestas por Murchison (1839) para el género, tales como un
tubo planiespiralmente enrollado, estrias en la parte exterior del tubo y puntuacion
notablemente grande que penetra la estructura microlaminar, presentdndose como poros
circulares en el exterior del tubo. Microconchus sp. presenta diferencias significativas en
relacion a las demas especies descritas previamente para el género. Microconchus aberrans
del Triasico Medio de Wedeltalbriicke, Alemania (Vinn, 2010), difiere de la especie
descrita en la presencia de un tubo espiralizado de manera helicoidal, fuerte estriacion
perpendicular al eje longitudinal, diferente arreglo en las deflexiones de la microestructura
de la concha y presencia de una pseudopuntuacion. Microconchus carbonarius de la
Formacion Joggins del Pensilvanico de Nueva Escocia, Canadd (Zaton et al., 2014a),
difiere de Microconchus sp. en la presencia de costillas transversales que rodean la
circunferencia externa, las cuéles son atravesadas por estrias longitudinales onduladas.
Microconchus histonensis de la Formacion Hinton del Misisipico de Virginia, Estados
Unidos (Zaton y Peck, 2013a), es disimilar de la especie descrita por la presencia de lineas
de crecimiento, lineas transversales gruesas, tubérculos y noédulos en la superficie externa
del tubo, ademas de su apertura redondeada a semiredondeada. Microconchus utahensis de
la Formacion Virgin del Pensilvanico de Utah, Estados Unidos (Zaton et al., 2013b), es
diferente por el tubo adherido en toda su longitud, con crestas transversales ampliamente

espaciadas, lineas de crecimiento finas y un ombligo estrecho. Microconchus valvatus del
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Tridsico Medio de Muschelkalk, Alemania (Zaton et al., 2014b), es distinto de
Microconchus sp. por sus costillas transversales, lineas de crecimiento y un ombligo que
ocasionalmente puede estar cubierto por la apertura terminal. Microconchus vinni del
Devonico Medio de las montafias Holy Cross, Polonia (Zaton y Krawczyfiski, 2011), es
diferente por la presencia de crestas transversales, estrias longitudinales y una apertura

terminal mas elevada. Esta es la primera ocurrencia del género en México.
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10. DISCUSION

10.1 Paleoecologia

La relacion que existio entre los braquidpodos y los microcénquidos incrustantes durante el
Paleozoico tardio ha sido documentada de manera intermitente por diferentes autores
(Zaton y Krawczynski, 2011; Barclay et al., 2013; Zaton et al., 2016b), debido a que su
registro fésil en relacion directa de hospedero-huésped ha resultado ser escaso a nivel
global. El estudio de los braquidépodos y sus microconquidos esclerobiontes depositados en
las rocas de la Formacion Paso Hondo (Pérmico Temprano) de la region de Chicomuselo,
Chiapas, ha permitido identificar como es que se relacionaban ambos grupos a finales del
Paleozoico. El material estudiado ofrece lo que se ha denominado por Webb y Schneider
(2013) como una preservacion directa de interacciones in situ entre el hospedero y los
incrustantes. Durante el Paleozoico tardio las comunidades bentonicas estaban compuestas
por diferentes invertebrados marinos, siendo los braquiépodos uno de los grupos mas
representativos. Estos animales se distinguen, en general, por la presencia de una valva
ventral y una dorsal, un pedicelo y un lofo6foro para llevar a cabo sus funciones alimenticias
y respiratorias. Ademas de estos rasgos, en los drdenes Athyridida, Rhynchonellida y
Terebratulida (aqui reportados) comunmente se puede distinguir la presencia de un surco en
la valva ventral, un pliegue en la valva dorsal y un braquidio de tipo espiralado en atiridos y
rinconélidos o en forma de lazo en terebrattlidos (Alvarez y Martinez-Chacén, 2009).

Por otro lado, los microcénquidos han sido un grupo escasamente reportado para el
Paleozoico tardio, los cuales por décadas fueron confundidos con gusanos poliquetos del
género Spirorbis (Zatén y Vinn, 2011). En realidad, se ha sugerido que estos invertebrados
pertenecieron al grupo de los lofoforados, ya que presentaban algunos rasgos similares a los
que se pueden observar en los phyla Brachiopoda y Bryozoa. La composicion calcitica de
los tubos, la microestructura microlaminar con pseudopuntuacion (Figura 8) la cual en
algunos grupos se expresa en forma de poros en la parte externa del tubo, y la similitud que
existe entre la protoconcha de los microcénquidos con el protoecio de las colonias de
briozoos de la clase Stenolaemata son algunas de las caracteristicas que han permitido

relacionar a estos animales con los lofoforados. Sin embargo, por la forma de crecimiento
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del tubo es que se han relacionado filogenéticamente con el phylum Phoronida (Zaton y
Vinn, 2011).

Figura 8. Peels de los microcdnquidos estudiados donde se puede observar la puntuacion de

la concha del microconquido. Escala = 0.2 mm.

Como se especificd anteriormente, Microconchus sp. se encontré incrustado en las valvas
de distintos taxones de braquiépodos de los oOrdenes Athyridida, Rhynchonellida y
Terebratulida, mostrando una relacién de hospedero y huésped particular dependiendo del

grupo de braquiopodos:

e Orden Rhynchonellida
En el caso de Wellerela lemasi y Tautosia transenna no se observd preferencia de los
microconquidos por alguna de las valvas en particular. Sin embargo, destaca que la mayoria
de los especimenes se ubicaron en la regién anterior de la concha, cercanos a la comisura
anterior, siendo los individuos que se encontraban en esta region los de mayor tamafio. Los
ejemplares de tallas pequefias se hallaron incrustados en ambas especies de braquidépodos,

los cuales se ubicaron en regiones posteriores de las valvas (Figura 9A-C).

e Orden Athyridida
Los esclerobiontes encontrados sobre Composita cf. enormis y Composita hapsida también
se localizaron en ambas valvas, sin una preferencia aparente. Tal como se observo en los

braquidépodos del orden Rhynchonellida, los ejemplares de talla mayor se encontraban
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cercanos a la comisura anterior, mientras que los individuos pequefios se ubicaron en la
zona posterior de las conchas. Cabe resaltar que la cantidad de microcénquidos observados
fue mucho menor a los que se encontraron incrustados sobre braquidpodos rinconélidos
(Figura 9D-E).

e Orden Terebratulida
En este caso se observo un especimen de Microconchus sp. huésped en la valva ventral de
Texarina cf. solita, especificamente a la mitad del largo total, pero cercano a la comisura

lateral del braquiopodo (Figura 9F).

Figura 9. Disposicion de Microconchus sp. sobre los braquidpodos hospederos: A) Valva
ventral y B) valva dorsal de T. transenna; C) Valva dorsal de W. lemasi; D) Valva dorsal
de C. cf. enormis; E) Valva dorsal de C. hapsida; F) Valva ventral de T. cf. solita. Escala

=1cm.

El mecanismo de alimentacion que llevan a cabo los braquiépodos consiste en la formacién
de corrientes inhalantes generadas por el lofoforo, las cuales ingresan al interior de la

cavidad del manto del animal por la region anterior de la concha (6rdenes Athyridida y
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Rhynchonellida) o de manera lateral (orden Terebratulida), arrastrando consigo el alimento
hacia la boca del braquiépodo. EI encontrar a los ejemplares de Microconchus sp. mas
grandes a lo largo de la comisura, y especialmente en la region anterior, permite inferir que
cuando estos esclerobiontes se colocaron en areas cercanas a la apertura de la concha de los
braquidépodos pudieron aprovechar su mismo proceso de alimentacién, ingiriendo grandes
cantidades de particulas en suspension arrastradas por dichas corrientes. Resalta el hecho de
que la direccion y diferencia de presion de las corrientes inhalantes, al momento de entrar a
la concha del braquidépodo, podrian haber sido favorecidas por la presencia del surco
ventral y la profundidad que éste presentaba. Por ejemplo, Shiino y Kuwazuru (2010)
identificaron que la profundidad del surco en espiriféridos era determinante para modificar
la velocidad y fuerza de las corrientes inhalantes, las cuales resultaban ser mucho més altas
en taxones donde el surco tenia una mayor depresion. La presencia de un surco ventral
profundo y un braquidio espiralado en los atiridos y rinconélidos aqui estudiados
(semejantes a los de espiriféridos) pudo haber favorecido la supervivencia de los
microconquidos incrustados en estos taxones siendo mas grandes conforme se ubicaban
méas cercanos a la comisura anterior. En el caso del microconquido hallado en el
terebratulido, se observd un patrén similar. Sin embargo, aunque el braquiépodo también
presentaba un surco ventral, éste no era determinante para la formacion de las corrientes
inhalantes, dado que en el orden Terebratulida éstas se forman en los flancos anterolaterales
(Brusca et al., 2016), coincidiendo también con la ocurrencia de Microconchus sp.

El que los ejemplares de Microconchus sp.se encontraran encima de la comisura de sus
hospederos, que no se mostraran cubiertos o invadidos por otro grupo de esclerobiontes y
que los ejemplares de tallas grandes se encontraran en la region anterior de la concha,
sugiere que los braquiépodos y sus esclerobiontes tuvieron una asociacion en vida (Zaton y
Krawczynski, 2011). Asimismo, la ausencia de dafio en las conchas de los braquidpodos
por parte de los microconquidos demuestra que la relacion presente entre ambos grupos de
invertebrados pudo haber sido de tipo comensalista, donde los microcénquidos utilizaban
las conchas de los braquidpodos como sustrato duro para incrustarse, beneficiandose de su
mecanismo de alimentacion para sobrevivir y aumentar de tamafio. En este contexto, los
braquiépodos no obtenian ningun beneficio de los esclerobiontes, pero tampoco les

generaban algun dafio durante su ciclo de vida, ya que los microconquidos se encontraron
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en individuos de braquidpodos de diferentes tallas (Zaton y Krawczynski, 2011); algo que
se ha observado en invertebrados actuales con caracteristicas similares (Sato et al., 2011;
Romero et al., 2017). Este tipo de interaccion ecoldgica presente entre braquiépodos y
microconquidos paleozoicos coincide con las que se han reportado previamente para la
Formacion Cedar Valley del Devonico de lowa en los Estados Unidos (Webb y Schneider,
2013).

Siendo un grupo tan poco estudiado a nivel global este trabajo contribuye con el
conocimiento del orden Microconchida, siendo ademas el primer reporte de este tipo de

interaccion dentro del registro fosil del Pérmico de México.

10.2 Paleoambiente

Las rocas carbonatadas de la Formacion Paso Hondo se componen principalmente de
mudstone, wackestone y packstone, en las cuales se pueden observar diversas
caracteristicas relacionadas con sus ambientes de deposito. En estas rocas se ha reportado
con anterioridad la presencia de diferentes aloguimicos biogénicos representados por
distintos grupos fdsiles, tales como: cianobacterias, algas, foraminiferos (principalmente
fusulinidos), corales rugosos, gasteropodos, ostracodos, briozoos, espinas y fragmentos de
braquidpodos, fragmentos de placas de equinodermos, espinas de equinoideos, Yy
calciesferas (Torres-Martinez et al., 2017a).

El material de la localidad estudiada fue preservado como conchas calcificadas articuladas,
formando una asociacion autoctona con otros invertebrados como corales rugosos,
briozoos, hederelloideos, microconquidos y crinoideos. Estos invertebrados se encontraron
depositados en calcarenitas y calizas. Por otro lado, las facies deposicionales de las rocas se
relacionaron con un wackestone fosilifero de matriz gris a café claro, con abundantes
briozoos, frecuentes placas de crinoideos, algunas espinas y fragmentos de braquiopodos,
fragmentos escasos de equinodermos y trazas de ostrdcodos. (Figura 6). En general, este
tipo de biota es la que se ha considerado como estenohalina de tipo foto-independiente
(moluscos, briozoos, crinoideos, braquidpodos), considerada como una de las que
dominaban el exterior de las rampas carbonatadas internas a finales del Paleozoico (Pomar,
2001).
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La preservacion de los fosiles, el tipo de biota y las caracteristicas sedimentoldgicas de las
rocas estudiadas fue posible relacionar las facies con un ambiente de aguas abiertas, donde
las condiciones de oxigeno y salinidad eran uniformes, con una energia baja a media, buena
iluminacion, abundante aporte de nutrientes y una alta productividad. Este tipo de ambiente
coincide con los ambientes deposicionales que se ha propuesto con anterioridad para la
region de Chicomuselo, los cuéles se han relacionado con ambientes carbonatados de

rampas de tipo homoclinal (Torres-Martinez et al., 2017a).

Figura 10. Laminas delgadas de las rocas calcareas portadores de fosiles. A) Fragmento de
concha de braquiopodo, B) espina de braquiopodo proddctido, C) placa de crinoideo y D)

colonia de briozoos. Escala de fotomicrografias = 0.2 mm.
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10.3 Estratigrafia

La edad de la Formacién Paso Hondo fue establecida por Thompson y Miller en 1944
mediante el estudio de diferentes taxones de fusulinidos (Staffella centralis, Schubertella
mullerriedi, Parafusulina australis y Eoveerbekina americana) y un par de cefalépodos
(Perrinites hilli y Peritrochia mullerriedi) (Mdullerried et al., 1941), los cuales fueron
correlacionados con biotas de localidades del Artinskiano-Kunguriano (Pérmico Temprano)
de Texas y Nuevo México en los Estados Unidos. Posteriormente, el reporte de
braquidpodos tipicos del Cisuraliano depositados en rocas de la seccion Barrio Allende de
la Formacion Paso Hondo, tal como el subgénero Dyoros (Lissosia), el genero
Paucispinifera, asi como las especies Hustedia shumardi, Spiriferella propria y
Spiriferellina tricosa han permitido corroborar la datacion previamente establecida (Torres-
Martinez et al., 2016).

Sin embargo, en el presente trabajo se describen cinco especies de braquiopodos que han
sido registrados primordialmente para el Pérmico medio de Norteamérica, tales como:
Wellerella lemasi del Wordiano (Cooper et al., 1953), Tautosia transenna y Composita
enormis del Roadiano-Wordiano (Cooper y Grant, 1976a), Composita hapsida del
Kunguriano (Stheli y Grant, 1970) y Texarina solita del Roadiano (Cooper y Grant, 1976b)
(Figura 7). Este registro sugiere que las rocas de la Formacioén Paso Hondo donde fueron
colectados los braquidpodos portadores de los microconquidos estudiados se relacionan
especialmente con localidades del Guadalupiano (Pérmico Medio) de Norteamérica, en
particular con una edad roadiana. El hallazgo previo de taxones de braquiopodos de edades
similares como Costispinifera rugatula y Echinosteges tuberculatus del Roadiano-
Wordiano (Girty 1909; Cooper y Grant, 1975) y Tropidelasma furcillatum del Roadiano
(Cooper y Grant, 1974) asociados a los especimenes estudiados permite sugerir que el
depdsito de esta fauna se produjo durante el Pérmico Medio (Torres-Martinez et al., 2018).
La presencia de especies tipicas de las formaciones Cherry Canyon (Miembro Getaway) y
Road Canyon en la Formacion Paso Hondo permite correlacionar a la localidad estudiada
con las unidades descritas para el Roadiano de Texas en los Estados Unidos (Cooper y
Grant, 1975, 1976b). Esta informacion plantea que la edad de dicha unidad podria

extenderse desde el Artinskiano (Cisuraliano) hasta el Roadiano (Guadalupiano) (Torres-
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Martinez et al., en revision). Por otro lado, la litologia y la biota de la formacion también
han sido correlacionadas con la Formacion Chochal de Guatemala, la cual también presenta

estratos datados para el Roadiano en su seccién Chixoy (Kling, 1960; Vachard et al., 1996).

Capitaniano

) Wordi
g Medio ordiano I
R -
M Roadiano I
I
C .
O Kunguriano I
Temprano | Artinskiano
Sakmariano
Asseliano
Especies

Wellerella lemasi
Tautosia transenna
Composita hapsida
Composita enormis

Texarina solita

Figura 11. Rangos estratigraficos de las cinco especies de braquidpodos descritos en la

regién de Chicomuselo de la Formacién Paso Hondo, Chiapas.

10.4 Paleobiogeografia

Durante el Carbonifero-Pérmico se produjeron una serie de movimientos continentales que
culminaron en la formacion del supercontinente Pangea. Al formarse este, se modificaron
las corrientes oceanicas, y con esto se altero la distribucion de diversos grupos de
invertebrados marinos, siendo en los braquiépodos donde se han observado marcadamente
estos cambios paleobiogeograficos (Shen et al., 2009). Con la presencia del supercontinente
surgieron un gran namero de taxones endémicos hacia ambos lados de Pangea, en donde se

formaron diferentes provincias paleobiogeogréficas debido a la regionalizacidn de taxones
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(Shen et al., 2009; Yancey, 1975). Evidencia de esto es la similitud taxonémica que se
observa entre los braquiopodos pérmicos, y en particular del Cisuraliano y Guadalupiano,
del sur de los Estados Unidos (Texas y Nuevo México) con las especies de localidades
coetaneas de México y Venezuela (Shen et al., 2009), las cuales han sido consideradas
como parte de la denominada Provincia Grandiana (Yancey, 1975).

Previamente, se habia planteado que esta provincia estaba caracterizada por biotas
tropicales y subtropicales que habitaron Gnicamente en Texas, Nuevo México y Coahuila
(Yancey, 1975; Shen y Shi, 2004; Shen et al., 2013). Sin embargo, el hallazgo de diferentes
invertebrados relacionados con la provincia biotica en regiones geogréaficas distintas plantea
una mayor extension de esta durante el Cisuraliano-Guadalupiano (Pérmico Temprano-
Medio) (Figura 12). Tal es el caso de los braquiopodos de Huehuetenango, Guatemala
(Stheli y Grant, 1970), los bivalvos Lyroschizodus orbicularis, Euchondria cooperi y
Leptodesma falcata (Quiroz-Barroso et al., 2012; Guerrero-Sanchez y Quiroz-Barroso,
2013) y los braquiopodos Neospirifer amphigyus y Spiriferellina tricosa (Sour-Tovar et al.,
2005) de Guerrero e Hidalgo, también los braquiépodos Dyoros (Lissosia) maya,
Paucispinifera sp., Hustedia shumardi, Spiriferella propria y Spiriferellina tricosa de
Chiapas (Torres-Martinez et al., 2016), asi como numerosas especies de invertebrados de
Sonora (Cooper et al., 1953). Los taxones de braquidpodos aqui descritos también ya se
habian reportado para localidades pertenecientes a la provincia Grandiana, teniendo a
Wellerela lemasi de Sonora, Tautosia transenna de Texas, Composita enormis de Coahuila
y Texas, Composita hapsida de Huehuetenango y Texarina solita de Texas, corroborando

la pertenencia del Pérmico de Chiapas a la misma provincia.
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LAURENTIA
Estados Unidos

Sutura de Ouachita-Marathon

.......

Craton
Amazodnico

QOceano
Proto-

Pacifico GONDWANA

Figura 12. Reconstruccion paleogeografica de Laurentia y Gondwana durante el Pérmico
Temprano-Medio. NM - Nuevo México, TX - Texas, VE - Venezuela. Las zonas
resaltadas en color gris representan las areas donde se han reportado previamente faunas
relacionadas a la Provincia Grandiana. El recuadro azul muestra la ubicacion aproximada
de la regién de Chicomuselo, Chiapas (Modificado de Weber et al., 2007 y Torres-Martinez
et al., 2016).
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11. CONCLUSIONES

Se describien taxondmicamente cinco especies de braquiépodos pertenecientes a los
ordenes Rhynchonellida (Wellerella lemasi y Tautosia transenna), Athyridida (Composita
cf. enormis y Composita hapsida) y Terebratulida (Texarina cf. solita), asi como una
especie de microconquido (Microconchus sp.) de la Formacion Paso Hondo (Pérmico

inferior-medio) del sureste de Chiapas, México.

Las especies de braquidpodos Tautosia transenna, Composita hapsida y Texarina solita se

reportan por primera vez para Meéxico.

Microconchus sp. representa el primer registro de un microconquido para el Pérmico de

México.

El tipo de conservacion de los microconquidos, junto con su disposicion espacial y la
presencia de individuos de tallas mayores cercanos a la comisura de los braquidpodos
permiten sugerir que ambos grupos de invertebrados tuvieron una asociacién en vida de

tipo comensalista.

Las caracteristicas obtenidas mediante el analisis de microfacies permitieron inferir que
la asociacion fésil estudiada se depositd en un ambiente de aguas abiertas con energia baja
a media, con buenas condiciones de oxigeno, alta productividad y buena iluminacion, el

cual se desarroll6 en una rampa carbonatada de tipo homoclinal.

Los braquidpodos portadores de microconquidos descritos en este trabajo permitieron
correlacionar a la localidad estudiada con las formaciones Cherry Canyon (Miembro
Getaway) y Road Canyon del Roadiano (Pérmico Medio) de Texas en los Estados Unidos,
sugiriendo que la edad de la Formacion Paso Hondo se extenderia del Artinskiano

(Cisuraliano) al Roadiano (Guadalupiano).
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La similitud taxondmica de los taxones descritos con los reportados para la denominada
provincia bidtica Grandiana permite sefialar que la regién de Chicomuselo, Chiapas

formaba parte de esta misma provincia durante el Guadalupiano (Pérmico Medio).
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Figura 5. A-D Wellerella lemasi en A:Vista dorsal, B: Vista anterior, IGM 001; C: Vista
dorsal, D: Vista ventral, IGM 002; E-K Tautosia transenna en E: Vista ventral, F:Vista
dorsal IGM 008; G:Vista ventral, H:Vista dorsal, I: Vista anterior, IGM 009; J: Vista
ventral, K: Vista dorsal, IGM 010; L-P Composita cf. enormis en L: Vista ventral,
M:Vista dorsal, IGM 014; N:Vista dorsal, O:Vista anterior, P:Vista lateral, IGM 015.
Escala = 1cm.
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Figura 6.A-C.Composita cf. enormis en A: Vista ventral, B: Vista dorsal, IGM 016; C:
Vista dorsal, IGM 017; D-H Composita hapsida en D: Vista ventral, E: Vista dorsal, IGM
020; F: Vista dorsal, G: Vista anterior, H: Vista lateral, IGM 021; I-J Texarina cf. solita
en I: Vista ventral, J: Vista dorsal, IGM 023. Escala 1=cm.
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Figura 7. Microconchus sp. Ejemplar, IGM 024 en A: Vista superior y ejemplar, IGM
025 en B: Vista superior sobre Tautosia transenna (IGM 008). Ejemplar, IGM 026 en C:
Vista superior sobre Composita cf. enormis (IGM 016). Ejemplar, IGM 027 en D: Vista
superior sobre Composita cf. enormis (IGM 017). Ejemplar, IGM 028 en E: Vista superior
en Composita hapsida (IGM 020).Ejemplar. IGM 029 en F: Vista superior sobre Texarina
cf. solita (IGM 023). Ejemplar, IGM 030 en G: Vista superior sobre Tautosia transenna
(IGM 010). H-1. Acercamiento de microestructura interna del ejemplar IGM 010 a una
escala de: A=0.2mm, By C=0.5mm,D, E,F,G,=1m,I=0.05.
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