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ABSTRACT

The middle Oxfordian (Transversarium Zone) to lowermost Kimmeridgian (Planula p.p. Zone) benthic ma-
croinvertebrates assemblages from the Prebetic Zone, are analyzed with special attention in the brachiopods. 
The analysis is centred in the taxonomic composition of benthic macroinvertebrates assemblages and diversity. 
A taphonomic analysis of registered brachiopods has been made. These analysis have allowed to determine the 
relation between the taxonomic composition of brachiopod assemblages, the proximal-distal gradient and the 
lithofacies. Some genera of brachiopods are limited almost exclusively to determinate lithofacies. Nucleata and 
Lacunosella are related with lumpy lithofacies group that constitute the more intraclastic sedimentation with 
coarser grain, corresponding to the comparatively most distal areas in the platform (Internal Prebetic). In other 
hand, in the comparatively most proximal areas where spongiolithic lithofacies group dominate (eastern sector of 
External Prebetic), the brachiopods are more abundant and diverse, mainly Monticlarella and Placothyris, while 
where marl-limestone rhythmite dominate (central sector of External Prebetic) the brachiopods and other sessi-
le organisms are scarce and they appear related to local buildups. The environmental factors that determine the 
taxonomic composition and distribution of benthic macroinvertebrates assemblages, and specially the brachiopods 
were: type of substrate, environmental energy, sedimentation rate and nutrient availability in suspension.

Key words: Brachiopods assemblages, taphonomy, lithofacies, epicontinental platform, Upper Jurassic, 
Prebetic Zone

RESUMEN

Las asociaciones de macroinvertebrados bentónicos del Oxfordiense medio (Zona Transversarium)-Kimmeridgiense 
inferior (Zona Planula p.p.) correspondientes al Prebético, son analizadas prestando especial atención a la compo-
sición y rasgos tafonómicos de los braquiópodos. Este análisis ha permitido observar una estrecha relación entre 
la composición taxonómica de las asociaciones de braquiópodos, el gradiente proximal-distal y el tipo de lito-
facies. Algunos géneros de braquiópodos se encuentran limitados casi exclusivamente a determinadas litofacies, 
así Nucleata y Lacunosella se registran preferentemente en el grupo de litofacies grumosas que constituyen la 
sedimentación más intraclástica y de tamaño de grano más grueso, correspondientes a las áreas más distales de la 
plataforma (Prebético Interno). Los sectores comparativamente más proximales presentan áreas con predominio 
del grupo de litofacies espongiolíticas (sector oriental del Prebético Externo) donde los braquiópodos son más 
abundantes y diversos, siendo mayoritarios Monticlarella y Placothyris, y áreas con predominio de la litofacies 
de ritmita margoso-calcárea (sector central del Prebético Externo) donde los braquiópodos y otros organismos 
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bentónicos sésiles aparecen en relación con pequeñas bioconstrucciones. Los factores que infl uyeron en la com-
posición taxonómica y distribución de las asociaciones de macroinvertebrados bentónicos, y concretamente en 
las asociaciones de braquiópodos, fueron: el tipo de sustrato, la energía del medio, la tasa de sedimentación y la 
disponibilidad de nutrientes en suspensión.

Palabras clave: Asociaciones de braquiópodos, tafonomía, litofacies, plataforma epicontinental, Jurásico 
Superior, Zona Prebética

INTRODUCCIÓN Y CONTEXTO
GEOLÓGICO

Son numerosos los trabajos de carácter general en la 
Zona Prebética en los que se destaca la abundancia de 
macroinvertebrados fósiles en materiales del Oxfordiense 
superior y se aportan listas más o menos detalladas de los 
fósiles registrados (desde Behmel, 1970, a Acosta, 1989). 
En la mayoría de los trabajos, estos listados carecen de da-
tos cuantitativos que faciliten la evaluación de los aspectos 
paleoecológicos y de depósito que controlaron las asocia-
ciones. Recientemente se ha iniciado la cuantifi cación de las 
asociaciones de macroinvertebrados fósiles registradas en 
materiales del Oxfordiense superior-Kimmeridgiense infe-
rior de la Zona Prebética (Rodríguez-Tovar, 1993; Olóriz et 
al., 2003a; Reolid, 2003). Estos trabajos ponen de manifi esto 
la relación del bentos con las litofacies, destacando el interés 
de los braquiópodos como uno de los componentes mayorita-
rios. No obstante, son escasos los datos existentes sobre este 
grupo en materiales del Jurásico superior de la Cordillera 
Bética (Sequeiros, 1977; Reolid & Boullier, 2003). Por otra 
parte, son prácticamente inexistentes los estudios sobre 
braquiópodos del Jurásico superior en la Península Ibérica. 
El estudio de los braquiópodos del Oxfordiense medio-
Kimmeridgiense inferior de la Zona Prebética, es un trabajo 
inicial que permitirá posteriores investigaciones en este gru-
po y en defi nitiva constituye una aportación al conocimiento 
de las asociaciones de macroinvertebrados bentónicos del 
Jurásico superior en el margen sur de Iberia.

Los afl oramientos estudiados se encuentran en la Zona 
Prebética (Fig. 1), parte más externa y septentrional de 
la Cordillera Bética que se divide en Prebético Interno y 
Prebético Externo de acuerdo con las características estra-

tigráfi cas y tectónicas (Jerez-Mir, 1973). Desde el punto 
de vista paleogeográfi co la Zona Prebética representa parte 
del sistema de plataforma marina epicontinental, desarro-
llado en el margen S-SE de Iberia durante el Mesozoico. 
El Prebético Externo e Interno corresponderían, respectiva-
mente, a los dominios paleogeográfi cos comparativamente 
proximales y distales. Los afl oramientos del Prebético se 
suelen agrupar en un sector central y otro oriental, siendo 
el primero aquel correspondiente a las Sierras de Cazorla 
y Segura, y los afl oramientos que aparecen al este de 
estos relieves los correspondientes al sector oriental del 
Prebético. Los materiales correspondientes al sector occi-
dental no afl oran y los datos de subsuelo son limitados.

Los materiales de edad Oxfordiense en la Zona Prebé-
tica, representan el primer intervalo de sedimentación pe-
lágica-hemipelágica en el sistema de plataforma epiconti-
nental estudiado. Litofacies con abundantes lumps y oncoi-
des de nubeculáridos caracterizan las áreas distales de la 
plataforma (Prebético Interno), mientras que las áreas más 
proximales (Prebético Externo) poseen un gran contenido 
en siliciclásticos (Olóriz et al., 2002a; Reolid, 2003). En 
el sector más distal de la plataforma se depositó una serie 
más condensada con materiales correspondientes al grupo 
de litofacies grumosas (caliza grumosa, caliza grumoso-
oncolítica y caliza grumoso-oncolítica condensada). En los 
sectores más proximales se diferencian un área con predo-
minio de la litofacies de ritmita margoso-calcárea (sector 
central del Prebético Externo) y un área correspondiente 
al sector oriental donde predomina el grupo de litofacies 
espongiolíticas (caliza espongiolítica y marga espongiolí-
tica-caliza peloidal). El espesor de estos materiales varía 
entre medio metro y una veintena de metros (ver citas en 
Olóriz et al., 1999). Estos materiales están limitados en 

Figura 1. Localización geográfi ca y geológica del sector estudiado. a, Esquema geológico de la Cordillera Bética. b, Localización 
de los perfi les estudiados en la Zona Prebética: Riogazas-Chorro-Esponjas (RGCHSP), EL Chorro (CHO), Puerto Lorente 
(PL), Navalperal (NV), Rio Segura (RS), Pozo Cañada (PC), Chichilla (CH) y Fuente Álamo (FA). c, Perfi les más represen-
tativos para el intervalo estratigráfi co estudiado en el sector central del Prebético Externo (RGCHSP y PL), sector oriental 
del Prebético Externo (PC) y Prebético Interno (RS), señalando las zonas bioestratigráfi cas y las litofacies diferenciadas 
(litofacies indicadas en la Fig. 5). Columnas estratigráfi cas procedentes de Olóriz et al. (2002a) y Reolid (2003). 

 Geographic and geological location of studied sector. a, Geological sketch of the Betic Cordillera. b, Location of studied 
sections in the Prebetic Zone: Riogazas-Chorro-Esponjas (RGCHSP), EL Chorro (CHO), Puerto Lorente (PL), Navalperal 
(NV), Rio Segura (RS), Pozo Cañada (PC), Chichilla (CH) and Fuente Álamo (FA). c, More reprentative sections for the 
stratigraphic interval studied in the central sector (RGCHSP and PL) and eastern sector (PC) of External Prebetic, and 
Internal Prebetic (RS), showing the biostratigraphic zones and lithofacies (indicated in Fig. 5). Stratigraphic columns 
from Olóriz et al. (2002a) y Reolid (2003). 
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la base por una discontinuidad reconocida a techo de las 
calizas oolíticas y dolomías del Jurásico inferior y medio, 
mientras el límite superior se reconoce bioestratigráfi ca-
mente en el interior de una ritmita margoso-calcárea o 
bien en una superfi cie de omisión o un hardground que hardground que hardground
precede a dicha ritmita.

MATERIAL Y MÉTODOS

Han sido estudiados alrededor de 12.000 macroinvertebrados 
fósiles incluyendo ejemplares completos y fragmentos, de los 
que 1.390 corresponden a braquiópodos (Reolid, 2003), sobre la 
base de una metodología previamente empleada y contrastada en 
recientes trabajos (Olóriz et al., 1993, 1995; Rodríguez-Tovar, 
1993; Caracuel, 1996). El trabajo sobre el afl oramiento consis-
te en el estudio detallado estrato a estrato de la sucesión en los 
distintos perfi les, la toma de muestras con un tamaño de muestra 
estándar y representativo (50 ejemplares), y la realización de un 
análisis tafonómico preliminar. El análisis de la asociación se ha 
llevado a cabo mediante la realización de espectros faunísticos 
(representación en diagramas circulares) a nivel general y del 
bentos. El espectro faunístico general sólo diferencia tres compo-
nentes en la asociación de macroinvertebrados fósiles: ammonoi-
deos, belemnoideos y bentos. En el espectro faunístico del ben-
tos se ha diferenciado: braquiópodos, bivalvos, erizos regulares, 
erizos irregulares y otros organismos bentónicos (gasterópodos, 
corales ahermatípicos y crustáceos). Dentro de las asociaciones 
de macroinvertebrados bentónicos se ha analizado la diversidad 
aplicando el α-index de Fischer et al. (1943). 

Para realizar este estudio se han seleccionado un total de 
8 perfi les (Fig. 1), 6 pertenecientes al Prebético Externo: Pozo 
Cañada (PC), Chinchilla (CH) y Fuente Álamo (FA) en el sec-
tor oriental, y Riogazas-Chorro-Esponjas (RGCHSP), El Chorro 
(CHO) y Puerto Lorente (PL) en el sector central; y 2 pertene-
cientes al Prebético Interno: Navalperal (NV) y Río Segura (RS). 
Estos materiales han sido datados con ammonites (Reolid, 2003), 
reconociéndose el intervalo entre las zonas Transversarium 
(Oxfordiense medio)-Planula (Kimmeridgiense basal).

ASOCIACIONES DE BRAQUIÓPODOS: 
COMPOSICIÓN Y DISTRIBUCIÓN

A grandes rasgos la asociación registrada de macroin-
vertebrados fósiles (Fig. 2) está claramente dominada por 
los ammonoideos (78% en el Prebético Interno y el 56% 
en el Prebético Externo) (Olóriz et al., 2002a; Reolid, 
2003), el segundo lugar lo ocupan los bentónicos (16% 
en el Prebético Interno y 30% en el Prebético Externo), 
son minoritarios otros cefalópodos (belemnoideos y nauti-
loideos). Entre los macroinvertebrados fósiles bentónicos 
predominan los braquiópodos (47%). El segundo grupo 
en importancia son los bivalvos (Fig. 2), con una pro-
porción mayor en el Prebético Externo (31%) que en el 
Prebético Interno (20%). Los equinoideos alcanzan 12% 
en el Prebético Externo (7% erizos irregulares y 5% eri-

zos regulares) y 24% en el Interno (20% erizos irregu-
lares y 4% erizos regulares). Otros restos de organismos 
bentónicos son escasos. Las esponjas se han registrado 
mayoritariamente en el Prebético Externo caracterizando 
el grupo de litofacies espongiolíticas. La composición de 
estas asociaciones es congruente con la asociación proxi-
mal (“Proximal Association” sensu Olóriz, 1985, 1990) 
propia del ambiente epicontinental (“Platform Ambitus” 
sensu Olóriz, 1985, 1990; “epicontinental environment” 
sensu Olóriz, 2000).

Centrándonos en los braquiópodos, entre los regis-
trados se han diferenciado formas pertenecientes a los 
órdenes Terebratulida y Rhynchonellida (Figs 3 y 4). Su 
clasifi cación plantea numerosas difi cultades derivadas de: 
a) la abundancia de formas juveniles de pequeña talla, b) 
la conservación y c) del registro de algunos ejemplares 
correspondientes a nuevas especies. No existen estudios 
previos en los que se hayan descrito estos taxones de bra-
quiópodos en la Cordillera Bética. No obstante, el objetivo 
del trabajo es paleoecológico y no sistemático. Se pretende 
informar de cuales son los géneros registrados, su relación 
con las litofacies y distribución paleogeográfi ca, así como 
interpretarlos en clave paleoecológica. La clasifi cación de 
los braquiópodos se ha llevado a cabo en estrecha colabo-
ración con la Prof. Annick Boullier (Université de Franche-
Comte, Besançon, Francia). Se han empleado numerosas 
láminas procedentes de Moesch (1867), Quenstedt (1871), 
Haas (1893), De Loriol & Girardot (1904), Rollier (1919), 
Owen (1970), Westphal (1970), Rollet (1972), Boullier 
(1976, 1981), Sulser & Calzada (1991), Gradinaru & 
Barbulescu (1994) y Sulser (1999).

Dentro del Orden Terebratulida se han reconocido gé-
neros pertenecientes a las superfamilias Terebratulacea 
(Dictyothyris Douville, 1879, Nucleata Quenstedt, 1868, 
Argovithyris Rollet, 1872 y Placothyris Westphal, 1970), 
Zeilleriacea (Zeilleria Bayle, 1878 y Digonella Muir-
Wood, 1934), Terebratellacea (Zittelina Rollier, 1919 y 
Trigonellina Buckman, 1907) y Thecideacea (Rioultina 
Pajaud, 1966). El Orden Rhynchonellida (Superfamilia 
Rhynchonellacea) está representado principalmente por 
los géneros Monticlarella Wisniewska, 1932 y Lacunosella
Wisniewska, 1932, y minoritariamente por Capillirhynchia
Buckmann, 1918 y Fortunella Calzada, 1985.

La proporción de braquiópodos frente al resto de ma-
croinvertebrados fósiles bentónicos es aproximadamente la 
misma para el Prebético Externo (47%) que para el Prebético 
Interno (48%), con un claro predominio de Terebratulida 
(66% en el Prebético Externo y 78% en el Prebético Interno), 
sobre Rhynchonellida (Fig. 2). Asimismo, existen dife-
rencias en la distribución de los distintos géneros de bra-
quiópodos en relación con la paleogeografía (Prebético 
Externo vs. Prebético Interno, Tabla 1). Dentro del orden 
Terebratulida, Placothyris y Dictyothyris son más abundan-
tes en el Prebético Externo, mientras que Nucleata lo es en el 



ASOCIACIONES DE BRAQUIÓPODOS OXFORDIENSE-KIMMERIDGIENSE EN LA ZONA PREBÉTICA 25

Prebético Interno. En el orden Rhynchonellida se observa un 
claro predominio de Monticlarella en el Prebético Externo 
y Lacunosella en el Prebético Interno. La composición de 
la asociación en el perfi l de Puerto Lorente (PL), muestra 
valores intermedios entre el Prebético Externo e Interno, con 
alta proporción de Nucleata, Lacunosella y Monticlarella
en determinados intervalos estratigráfi cos.

BRAQUIÓPODOS Y LITOFACIES

El análisis de la composición de las asociaciones de macroin-
vertebrados fósiles bentónicos y especialmente las asociaciones 
de braquiópodos, pone de manifi esto variaciones en relación con 
las diferentes litofacies registradas (Olóriz et al., 2002a; Reolid, 
2003), (Fig. 5 y 6).

Caliza grumosa: Caliza bien estratifi cada en capas de aproxi-
madamente 25 cm de espesor. Presenta una textura wackestone-
packstone con alto contenido en lumps (39% de los granos), bio-
clastos (17%), peloides (15%) y ooides (15%). Los macroinverte-

Figura 2. Valor medio de la composición de las asociaciones de macroinvertebrados con especial atención en el bentos y los bra-
quiópodos, de acuerdo con el transecto proximal-distal.

 Mean values in composition of macroinvertebrate assemblages, focused in benthic macroinvertebrates and brachiopods, 
according to the proximal-distal transect in the platform.

Tabla 1. Cuadro de proporciones de los géneros más signi-
fi cativos de Terebratulida y Rhynchonellida en el 
Prebético Externo e Interno.

 Mean proportions of most abundant genus from 
Terebratulida and Rhynchonellida in the External 
and Internal Prebetic.
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Figura 3. Terebratulida. Superfamilia Terebratulacea: a, Placothyris carsiensis (Simionescu, 1910) (CH-10-10, caliza espongiolítica, 
Preb. Externo). b, P. carsiensis (Simionescu, 1910) (CH-8-15, caliza espongiolítica, Preb. Externo). c, Argovithyris birmen-
sdorfensis (Moesh, 1867) (CH-9-59, caliza espongiolítica, Preb. Externo). d, A. birmensdorfensis (Moesh, 1867) (PL-7-28, 
caliza grumoso-oncolítica, Preb. Externo). e, Argovithyris sp., ejemplar juvenil (PC-12-131, caliza espongiolítica, Preb. 
Externo). f, Argovithyris sp. (RS-32-20, caliza grumosa, Preb. Interno). g, A. aff. baugieri (DʼOrbigny, 1850) (CH-8-7, ca-
liza espongiolítica, Preb. Externo). h, Argovithyris sp. (RS-8m-63, caliza grumoso-oncolítica condensada, Preb. Interno). i, 
Nucleata nucleata Schlotheim, 1820 (PL-34-10, caliza grumoso-oncolítica, Preb. Externo). j, N. nucleata Schlotheim, 1820 
(PL-3-26, caliza grumoso-oncolítica, Preb. Externo). k, N. nucleata Schlotheim, 1820 (PL-4-69, caliza grumoso-oncolíti-
ca, Preb. Externo). l, N. nucleata Schlotheim, 1820 (PL-4-51, caliza grumoso-oncolítica, Preb. Externo). m, Dictyothyris 
kurri (Oppel, 1857) (PC-40,41-40, marga espongiolítica-caliza peloidal, Preb. Externo). n, D. kurri (Oppel, 1857) (PC-
38,39-60, marga espongiolítica-caliza peloidal, Preb. Externo). Superfamilia Zeilleriacea: ñ, Zeilleria gradata Douville, 
1886 (CH-6-41, caliza espongiolítica, Preb. Externo). Superfamilia Terebratellacea: o, Trigonellina subtrigonella (Oppel 
& Waagen, 1866) (PC-31-41, caliza espongiolítica, Preb. Externo). p, Zittelina sp. (PC-20-65, caliza espongiolítica, Preb. 
Externo). q, Zittelina sp. (PC-6-35, caliza espongiolítica, Preb. Externo). r, Z. orbis (Quenstedt, 1858) (PL-7-20, caliza 
grumoso-oncolítica, Preb. Externo). 

 Terebratulida. Superfamily Terebratulacea: a, Placothyris carsiensis (Simionescu, 1910) (CH-10-10, spongiolithic limes-
tone, Ext. Prebetic). b, P. carsiensis (Simionescu, 1910) (CH-8-15, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). c, Argovithyris 
birmensdorfensis (Moesh, 1867) (CH-9-59, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). d, d, d A. birmensdorfensis (Moesh, 1867) 
(PL-7-28, lumpy-oncolitic limestone, Ext. Prebetic). e, Argovithyris sp., young specimen (PC-12-131, spongiolithic limes-
tone, Ext. Prebetic). f, f, f Argovithyris sp. (RS-32-20, lumpy limestone, Int. Prebetic). g, A. aff. baugieri (DʼOrbigny, 1850) 
(CH-8-7, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). h, Argovithyris sp. (RS-8m-63, condensed lumpy-oncolitic limestone, 
Int. Prebetic). i, Nucleata nucleata Schlotheim, 1820 (PL-34-10, lumpy-oncolitic limestone, Ext. Prebetic). j, j, j N. nucleata
Schlotheim, 1820 (PL-3-26, lumpy-oncolitic limestone, Ext. Prebetic). k, N. nucleata Schlotheim, 1820 (PL-4-69, lumpy-
oncolitic limestone, Ext. Prebetic). l, l, l N. nucleata Schlotheim, 1820 (Pl-4-51, lumpy-oncolitic limestone, Ext. Prebetic). m, 
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brados bentónicos constituyen el 6% de la asociación global. Los 
braquiópodos (39%) y los bivalvos (33%) son los componentes 
más importantes de la asociación de macroinvertebrados fósiles 
bentónicos, seguidos de los erizos irregulares (12%). La abun-
dancia de formas bentónicas por volumen de roca es baja, aunque 
muy diversifi cada (α-index= 20). En los braquiópodos predomina 
Nucleata nucleata Schlotheim, 1820, acompañada en menor pro-
porción por Monticlarella striocincta (Quenstedt, 1852), Zittelina
sp. y Placothyris carsiensis (Simionescu, 1910).

Caliza grumoso-oncolítica: Esta litofacies presenta un aspecto 
anodulado y una estratifi cación irregular con gran abundancia de 
moldes de ammonoideos. A nivel de microfacies muestra texturas 
packstone y wackestone donde los granos más comunes son lumps
(35% de los granos), oncoides (24%) y bioclastos (17%), principal-

mente fragmentos de equinoideo y foraminíferos. El bentos cons-
tituye el 27% de la asociación de macroinvertebrados, compuesto 
en su mayor parte por braquiópodos (49%), erizos irregulares 
(21%) y bivalvos (19%). La abundancia de formas bentónicas por 
volumen de roca es variable entre media y alta, siendo mayor en 
las zonas Transversarium y Bimammatum. La asociación presen-
ta un α-index= 10. Los braquiópodos están ampliamente domina-
dos por Nucleata nucleata y Lacunosella sp., aunque localmente 
se han registrado altas proporciones de Lacunosella selliformis
(Lewinski, 1908). Son minoritarios: Zittelina orbis (Quenstedt, 
1858), Argovithyris sp., Placothyris carsiensis, Fortunella fastigata 
(Gillieron, 1873), Monticlarella striocincta y Capillirhynchia sp. 

Caliza grumoso-oncolítica condensada: Niveles calizos con 
apariencia nodular y superfi cies de estratifi cación poco marca-

Dictyothyris kurri (Oppel, 1857) (PC-40,41-40, spongiolithic marl-peloidal limestone, Ext. Prebetic). n, D. kurri (Oppel, 
1857) (PC-38,39-60, spongiolithic marl-peloidal limestone, Ext. Prebetic). Superfamily Zeilleriacea: ñ, Zeilleria gradata
Douville, 1886 (CH-6-41, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). Superfamily Terebratellacea: o, Trigonellina subtrigone-
lla (Oppel & Waagen, 1866) (PC-31-41, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). p, Zittelina sp. (PC-20-65, spongiolithic 
limestone, Ext. Prebetic). q, Zittelina sp. (PC-6-35, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). r, r, r Z. orbis (Quenstedt, 1858) 
(PL-7-20, lumpy-oncolitic limestone, Ext. Prebetic).

Figura 4. Rhynchonellida. Superfamilia Rhynchonellacea: a, Fortunella fastigata (Gillieron, 1873) (RS-12-12, caliza grumoso-on-
colítica, Preb. Interno). b, Lacunosella trilobataeformis Wisniewska, 1932 (CH-13-31, caliza grumosa, Preb. Externo). c, 
Monticlarella strioplanata Quenstedt, 1870 (PC-45-15, caliza espongiolítica, Preb. Externo). d, M. striocincta (Quenstedt, 
1852) (CH-13-67, caliza espongiolítica, Preb. Externo). e, M. triloboides Quenstedt, 1852 (CH-6-52, caliza espongiolítica, 
Preb. Externo). f, M. M. M striocincta (Quenstedt, 1852) (RS-30-28, caliza grumoso-oncolítica, Preb. Interno). g, M. strioplicata
Quenstedt, 1870 (PC-17-1, caliza espongiolítica, Preb. Externo).

 Rhynchonellida. Superfamily Rhynchonellacea: a, Fortunella fastigata (Gillieron, 1873) (RS-12-12, lumpy-oncolitic li-
mestone, Int. Prebetic). b, Lacunosella trilobataeformis Wisniewska, 1932 (CH-13-31, lumpy limestone, Ext. Prebetic). c, 
Monticlarella strioplanata Quenstedt, 1870 (PC-45-15, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). d, d, d M. striocincta (Quenstedt, 
1852) (CH-13-67, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic). e, M. triloboides Quenstedt, 1852 (CH-6-52, spongiolithic li-
mestone, Ext. Prebetic). f, f, f M. striocincta (Quenstedt, 1852) (RS-30-28, lumpy-oncolitic limestone, Int. Prebetic). g, M. 
strioplicata Quenstedt, 1870 (PC-17-1, spongiolithic limestone, Ext. Prebetic).
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Figura 5. Valores medios de la composición de las asociaciones de macroinvertebrados a nivel general y del bentos en relación con 
las litofacies diferenciadas (Olóriz et al., 2002a).

 Mean values of the composition of macroinvertebrate assemblages from general point of view and benthic macroinverte-
brates according to the lithofacies (Olóriz et al., 2002a).

das e irregulares con gran abundancia de moldes de ammonoi-
deos. La textura es un wackestone-packstone de lumps (30% de 
los granos), oncoides (24%) y bioclastos (24%) entre los que 
destacan fragmentos de equinoideo, foraminíferos plactónicos 
y radiolarios. En esta litofacies el bentos supone el 15% de la 
asociación de macroinvertebrados. Predominan los braquiópodos 
(57%) y en segundo término los bivalvos (20%) y erizos irregu-
lares (15%). Aunque la proporción de macroinvertebrados fósiles 
por volumen de roca es alta, el registro de formas bentónicas es 
muy bajo, así como los valores de diversidad en comparación 
con el resto de litofacies (α-index= 4). Los braquiópodos están 

representados casi exclusivamente por Nucleata nucleata y oca-
sionalmente Argovithyris sp.

Caliza espongiolítica: Litofacies bien estratifi cada con es-
tratos de espesor inferior a 50 cm, caracterizada por la gran 
abundancia de restos de esponjas silíceas. La textura varía en-
tre packstone y wackestone de bioclastos (24% de los granos) 
tales como foraminíferos, espículas de esponjas y fragmentos 
de equinodermos, y lumps (24%). Con la excepción de las es-
ponjas, fósiles claramente dominantes en esta litofacies, el resto 
del bentos constituye el 39% de la asociación global (Olóriz et 
al., 2003a; Reolid, 2003). La asociación de macroinvertebrados 
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bentónicos muestra un predominio de los braquiópodos (55%), 
a los que siguen los bivalvos (22%). La abundancia de macroin-
vertebrados bentónicos es muy alta y presenta una alta diversidad 
(α-index= 20). Los braquiópodos están ampliamente dominados 
por Monticlarella striocincta, M. M. M strioplicata Quenstedt, 1870, 
M. strioplanata Quenstedt, 1870, M. triloboides Quenstedt, 
1852 y Placothyris carsiensis. En menor proporción se regis-
tran Argovithyris birmensdorfensis (Moesh, 1867), A. baugieri
(DʼOrbigny, 1850), Lacunosella sp., Lacunosella trilobataeformis 
Wisniewska, 1932, Dictyothyris kurri (Oppel, 1857), Zeilleria sp. 
y Trigonellina subtrigonella (Oppel & Waagen, 1866).

Marga espongiolítica-caliza peloidal: Alternancia de calizas 
y margas con gran cantidad de restos de esponjas silíceas. Los 

niveles calizos constituyen presentan una textura wackestone de 
granos pequeños y homométricos, mayoritariamente peloides 
(41%), bioclastos (27%) y pequeños lumps (19%). El resto de 
granos es fundamentalmente cuarzo. En esta litofacies el bentos 
(con excepción de las esponjas) supone el 45% de la asociación. 
Las esponjas son los macroinvertebrados fósiles dominantes, 
con un incremento de morfotipos en copa y ramosos (Olóriz et 
al., 2003a). En el resto de la asociación de macroinvertebrados 
bentónicos son mayoritarios los braquiópodos (43%) y bivalvos 
(29%). Los erizos regulares presentan las proporciones más altas 
en esta litofacies (13%), siendo comunes sus radiolas, y los erizos 
irregulares están prácticamente ausentes. La abundancia de ma-
croinvertebrados bentónicos, aparte de las esponjas, es muy alta y 

Figura 6. Distribución estratigráfi ca de los género de braquiópodos registrados para cuatro perfi les representativos de cada uno de 
los sectores estudiados: Riogazas-Chorro-Esponjas (RGCHSP) y Puerto Lorente (PL), para escamas más occidentales y 
orientales respectivamente, del sector central del Prebético Externo; Pozo Cañada (PC) para el sector oriental del Prebético 
Externo; Río Segura (RS) para el Prebético Interno (ver litofacies en la fi gura 5).

 Stratigraphic distribution of the brachiopods genus from four representative sections corresponding to each studied sec-
tors: Riogazas-Chorro-Esponjas (RGCHSP) and Puerto Lorente (PL), from western and eastern sheets of the central sec-
tor of External Prebetic respectively; Pozo Cañada (PC) from eastern sector of External Prebetic; Río Segura (RS) from 
Internal Prebetic (lithofacies according to fi gure 5).
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diversifi cada (α-index= 20). Los braquiópodos están constituidos 
mayoritariamente por Dictyothyris kurri, Monticlarella striocinc-
ta y M. M. M triloboides, seguidos en menor proporción de Zittelina
sp., Placothyris sp., Lacunosella sp., y Argovithyris sp.

Ritmita margoso-calcárea: Esta constituida por una alternan-
cia de niveles calizos bien estratifi cados (25-45 cm) y margas, 
organizados en secuencias estratocrecientes que intercalan bio-
construcciones de esponjas y microbialita (Olóriz et al., 2003a; 
Reolid, 2003). La textura es un packstone-wackestone de peloides 
(46%), pequeños lumps (19%) y bioclastos (14%). La asociación 
de macroinvertebrados fósiles está constituida en un 14% por 
formas bentónicas. Predominan los bivalvos (80%), seguidos de 
los erizos irregulares (11%) (Olóriz et al., 2003a). Los braquiópo-
dos son muy escasos y sólo se han registrado algunas radiolas de 
erizos regulares en las bioconstrucciones. Asimismo, la presencia 
de esponjas y crinoides está limitada a las bioconstrucciones. La 
abundancia de formas bentónicas es baja aunque muy diversi-
fi cada (α-index= 21), fundamentalmente por el gran número de 
géneros de bivalvos diferenciados (Reolid, 2003). Los braquió-
podos identifi cados corresponden en su mayor parte a los géneros 
Monticlarella y Placothyris, y en menor proporción Dictyothyris
y Lacunosella. La exposición de algunas bioconstrucciones ha 
permitido realizar análisis cuantitativos de macroinvertebrados 
fósiles (incluyendo esponjas) en superfi cie. Estos muestreos han 
mostrado una asociación de macroinvertebrados fósiles dominada 
por las esponjas (75%), seguidas del resto de formas bentónicas 
(13%), mientras que los ammonoideos y belemnoideos son mi-
noritarios. La composición del bentos muestra claras diferencias 
respecto a la asociación descrita para la ritmita margoso-calcárea 
circundante, no sólo en lo referente a la abundancia de esponjas 
en las bioconstrucciones, sino también al dominio de braquió-
podos sobre bivalvos y la abundancia de epizoos (serpúlidos) y 
crinoideos. En el caso de las bioconstrucciones se han recono-
cido los géneros Lacunosella y Monticlarella.

BRAQUIÓPODOS Y ASOCIACIONES 
TIPO DE MACROINVERTEBRADOS 

BENTÓNICOS

El análisis cualitativo y cuantitativo de las asociaciones 
de macroinvertebrados bentónicos muestra una compleja 
distribución areal, claramente relacionada con las litofacies 
y la distribución paleogeográfi ca de las mismas, pudiéndo-
se agrupar en cuatro asociaciones tipo principales (Reolid, 
2003): Nucleata-Lacunosella correspondiente al Prebético 
Interno, localmente en el perfi l de PL, y Monticlarella-
Placothyris, Dictyothyris-Monticlarella y Procardia-
Entolium, correspondientes al Prebético Externo. Estas 
asociaciones se han nombrado en función de los dos 
taxones dominantes en el núcleo trófi co (Walker, 1972; 
Aberhan, 1994), el cual está formado por los elementos 
numéricamente más importantes que constituyen el 80% 
de la asociación. 

1.- Asociación Nucleata-Lacunosella: Es la asociación ma-
yoritaria en el grupo de litofacies grumosas y se localiza en 
el Prebético Interno y localmente en el perfi l PL (Prebético 
Externo). El núcleo trófi co está constituido por 13 géneros, 

entre los que destacan Nucleata (25%), Lacunosella (13%), 
Holectypus Desor, 1842 (11%) Arcomytilus Sowerby, 1842 
(10%) y Collyrites Desmoulins, 1835 (6%). Esta asociación 
muestra un predominio del grupo trófi co de los suspensívoros 
(73%) sobre los sedimentívoros (20%) y generalistas (7%). En 
cuanto al modo de vida, son mayoritarias las formas de modo 
de vida epifáunico (64%) que corresponden fundamentalmente 
a braquiópodos.

2.- Asociación Monticlarella-Placothyris: Aparece en la li-
tofacies de caliza espongiolítica correspondiente al Prebético 
Externo. En esta litofacies dominan claramente las esponjas, 
aunque estos restos no se han incluido en el análisis cuantitativo 
dadas las difi cultades de extracción y conteo. El análisis cuan-
titativo permite reconocer un núcleo trófi co constituido por 22 
géneros entre los que destaca Monticlarella (30%), Placothyris
(13%), Collyrites (7%), Argovithyris (3,5%), Isoarca Münster, 
1842 (3%), Plegiocidaris Pomel, 1883 (3%) y Procardia Meek, 
1871 (3%). El grupo trófi co dominante son los suspensívoros, 
constituidos principalmente por esponjas con morfología planar. 
El análisis cuantitativo del resto de formas bentónicas fósiles 
también indica el predominio de los suspensívoros (79%), como 
braquiópodos y bivalvos (Pectinacea y Pholadomyacea principal-
mente). Predomina la epifauna (78%) constituida por braquió-
podos y bivalvos epifáunicos bisados (Pectinidae y Limidae) y 
de vida libre (Entolidae).

3.- Asociación Dictyothyris-Monticlarella: Esta asociación se 
encuentra muy localizada, en relación con la litofacies de marga 
espongiolítica-caliza peloidal del sector oriental del Prebético 
Externo. Desde el punto de vista cualitativo las esponjas son el 
grupo dominante. En el análisis cuantitativo el núcleo trófi co lo 
componen 17 géneros, con predominio de Dictyothyris (14%), 
Monticlarella (14%), Isoarca (9%), Chlamys Röding, 1798 (7%), 
Plegiocidaris (6%) y Zittelina (5%). Existe mayoría de formas 
suspensívoras (74%) con gran proporción de braquiópodos y en 
menor abundancia bivalvos (Pectinacea y Ostreacea). La epifau-
na (82%) está constituida por braquiópodos, erizos regulares y 
bivalvos bisados (Pectinacea) y cementados (Ostreacea). 

4.- Asociación Procardia-Entolium: Esta asociación se re-
gistra en la litofacies de ritmita margoso-calcárea del Prebético 
Externo. El núcleo trófi co está compuesto por 26 géneros, entre 
los que destaca Procardia (18%), Entolium Meek, 1865 (12%), 
Collyrites (8%) y Propeamussium De Gregorio, 1884 (4%). En 
los niveles próximos al contacto con la caliza espongiolítica se 
puede registrar Monticlarella y Placothyris. Esta asociación está 
constituida principalmente por suspensívoros (84%), mayorita-
riamente bivalvos (Pectinacea y Pholadomyacea), destacando la 
escasez de braquiópodos. La epifauna predomina (51%), consti-
tuida por bivalvos bisados y libres de la superfamilia Pectinacea 
y Limacea, aunque la infauna alcanza los valores más altos.

TAFONOMÍA

La conservación de los braquiópodos está condicionada, 
en primer lugar, por la composición original de la concha 
en calcita con bajo contenido en Mg, que se ha preservado 
como calcita neomórfi ca. No se han registrado moldes de 
braquiópodo sin concha. No existen diferencias notables 
entre la composición del sedimento de los moldes internos 
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y el de la matriz sedimentaria que los engloba, salvo la au-
sencia de granos o el menor tamaño de los mismos en los 
moldes internos. No obstante, en ocasiones se reconocen 
crecimientos de calcita esparítica en algunos braquiópodos, 
mayoritariamente en aquellos de menor talla (formas juve-
niles y numerosos ejemplares del género Monticlarella). 
El tamaño medio de los braquiópodos registrados es 12,8 
mm, siendo muy escasos los ejemplares registrados que 
superan los 30 mm (6%). A nivel de género el tamaño 
medio oscila entre 6,7 mm de Monticlarella striocincta y 
28,2 mm de Placothyris carsiensis. 

La mayoría de los braquiópodos se registran en posi-
ción vertical o inclinada respecto a la superfi cie de estra-
tifi cación (61,4 %) siendo en tal caso la orientación más 
frecuente con la comisura frontal orientada hacia el techo. 
Los ejemplares registrados en posición quasi-horizontal 
(38,6%) suelen reposar sobre la valva peduncular. Se ha 
observado una disminución de ejemplares registrados en 
posición quasi-horizontal según aumenta su tamaño, inde-
pendientemente de la litofacies considerada. 

La corrasion es casi ausente con valores medios del 
índice de corrasion (Ic) (Ci sensu Olóriz et al., 2002a) de 
7%. No obstante, el análisis del Ic en relación con el tama-
ño ha mostrado un incremento de la corrasion de acuerdo 
con el incremento en tamaño (Ic= 4% para <10 mm, 15% 
en 10-20 mm, 25% en 20-30 mm, y 34% en > 30 mm). 

La fragmentación es escasa y afecta normalmente al 
foramen o la comisura frontal, presentando unos valores 
medios del índice de fragmentación (If, sensu Olóriz et al., 
2002a) de 11%. La desarticulación de los braquiópodos 
(12%) es escasa comparada con la de los bivalvos (89%), 
siendo mayoritarias las valvas pedunculares y predominan-
do la orientación con la concavidad hacia techo (64%) en 
aquellas conchas registradas en posición quasi-horizontal. 
De acuerdo con Velbel & Brandt (1989) el predominio 
de valvas pedunculares entre las valvas desarticuladas, 
se debe a que la valva braquial es más vulnerable a la 
fragmentación mecánica y la valva peduncular suele ser 
más gruesa y resistente a la rotura. Los valores más bajos 
de desarticulación corresponden a la caliza espongiolíti-
ca (8%) y los más altos a la marga espongiolítica-caliza 
peloidal (28%).

Por último, la colonización de las conchas por parte de 
epibiontes es escasa en comparación con la que presentan 
las esponjas o los ammonoideos (Olóriz et al., 2002a). Sin 
embargo se observa una relación directa entre la presencia 
de epibiontes y el tamaño de los braquiópodos, de este 
modo sólo presentan epibiontes el 5% de los braquiópodos 
<10 mm, 16% para 10-20 mm, 29% para 20-30 mm y 50% 
para >30 mm, aunque estos últimos son muy escasos. Los 
epibiontes más abundantes registrados sobre braquiópodos 
son pequeños serpúlidos (Cycloserpula Schloteim, 1820) y 
briozoos, siendo más comunes en la valva peduncular. Las 
perforaciones en braquiópodos del Prebético son escasas 

y afectan mayoritariamente a la valva braquial, al igual 
que observan Noble & Logan (1981) para braquiópodos 
actuales de Norte América.

INTERPRETACIÓN

Existe una clara relación entre las asociaciones de 
macroinvertebrados bentónicos, el gradiente proximal-
distal (Fig. 2) y las litofacies (Fig. 5 y 6). Se observan 
diferencias importantes entre Prebético Externo e Interno, 
fundamentalmente en la distribución de braquiópodos, 
bivalvos y esponjas, que pueden ser relacionadas con los 
factores ambientales propios del medio de plataforma epi-
continental con sedimentación carbonatada-siliciclástica. 
Determinados géneros de braquiópodos se encuentran li-
mitados casi exclusivamente a determinadas litofacies, así 
Nucleata y Lacunosella aparecen en relación con el grupo 
de litofacies grumosas que constituyen la sedimentación 
más intraclástica y de tamaño de grano más grueso, corres-
pondientes a áreas más distales de la plataforma (Prebético 
Interno). Por el contrario en los sectores más proximales 
en los que predomina el grupo de litofacies espongiolíti-
cas, correspondientes principalmente al sector oriental del 
Prebético Externo, dominan Monticlarella y Placothyris, 
y en menor medida Dictyothyris y Argovithyris, siendo la 
fauna de braquiópodos más abundante y diversa. Otros 
sectores donde predomina la litofacies de ritmita margoso-
calcárea (sector central del Prebético Externo) se caracte-
rizan por la ausencia de braquiópodos y otros organismos 
bentónicos sésiles.

La estrecha relación de los braquiópodos con las lito-
facies, tradicionalmente reconocida (Ager, 1967; Rollet, 
1972; Boullier, 1976, 1981, 1984, 1999; Gradinaru & 
Barbulescu, 1994), manifi esta la adaptación a las carac-
terísticas medioambientales que determinaron las distin-
tas litofacies y asociaciones tipo de macroinvertebrados 
bentónicos. Una muestra más de dicha adaptación a los 
parámetros ambientales en las facies con esponjas la 
constituyen Argovithyris baugieri (DʼOrbigny, 1850) y 
Placothyris carsiensis (Simionescu, 1910) (ver Boullier, 
1981; Gradinaru & Barbulescu, 1994), con características 
homeomórfi cas en su morfología externa (contorno pen-
tagonal, valva braquial aplanada y comisura frontal uni-
plicada a débilmente sulciplicada). 

Son numerosos los parámetros que pudieron infl uir en 
la composición y distribución de las asociaciones tipo y 
fundamentalmente en los braquiópodos, si bien los facto-
res determinantes parecen ser el tipo de sustrato, la tasa de 
sedimentación, la energía del medio y la disponibilidad de 
nutrientes en suspensión (Almeras & Elmi, 1985). 
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TIPO DE SUSTRATO
Uno de los factores que ejercen mayor control sobre 

las asociaciones de macroinvertebrados bentónicos fue el 
tipo de sustrato. El grado de consolidación del sustrato y el 
tamaño de grano están estrechamente relacionados con el 
modo de vida de los organismos bentónicos. Los sustratos 
más consolidados y/o con mayor tamaño de grano están 
dominados por formas suspensívoras epifáunicas sésiles, 
mientras que los sustratos menos consolidados y con menor 
tamaño de grano favorecen a la infauna (Fürsich, 1984; 
Fürsich & Werner, 1986; Fürsich et al., 1991; Copper, 
1992). El dominio de formas epifáunicas sésiles en el gru-
po de litofacies grumosas donde se registra la asociación 
Nucleata-Lacunosella, y en la caliza espongiolítica donde 
se registra la asociación Monticlarella-Placothyris, es in-
dicativo de un sustrato relativamente estable y consistente. 
La abundancia y diversidad de los braquiópodos en la lito-
facies de caliza espongiolítica indica unas condiciones más 
favorables para este grupo que para los bivalvos y equinoi-
deos. El predominio de terebratúlidos en la caliza espon-
giolítica y en el grupo de litofacies grumosas corrobora la 
existencia de un sustrato fi rme (Almeras & Elmi, 1985), 
más acentuado en las segundas dada la mayor proporción 
en terebratúlidos del Prebético Interno. No obstante en las 
litofacies grumosas la diversidad de terebratúlidos es muy 
baja, limitados casi exclusivamente a Nucleata nucleata 
Schlotheim, 1820. El género Lacunosella, frecuente en las 
facies grumosas y en las bioconstrucciones con esponjas, 
presenta una concha gruesa y un foramen bien desarrollado 
que evidencian un pedúnculo funcional en estado adulto 
que supone una adaptación a la fi jación en sustratos fi r-
mes propios de medios de energía moderada (Gradinaru 
& Barbulescu, 1994).

La asociación Procardia-Entolium, registrada en la lito-
facies de ritmita margoso-calcárea, representaría el sustrato 
con menor consistencia. Los valores más altos de infauna 
somera y profunda, indican un sustrato lo sufi cientemen-
te blando para que bivalvos y erizos irregulares pudieran 
excavar. En el caso de la ritmita margoso-calcárea, el se-
dimento fi no cubre las superfi cies duras y reduce las zo-
nas potenciales para la fi jación de larvas de esponja, de 
ahí su ausencia en esta litofacies. Sin embargo localmente 
las esponjas y otros organismos epibentónicos proliferan 
cuando aparece un sustrato adecuado, dando lugar a un 
crecimiento comparativamente alto que favorece la for-
mación de bioconstrucciones (Olóriz et al., 2003a). Los 
fondos lodosos representados por la ritmita margoso-cal-
cárea fueron muy blandos y poco consolidados para los 
braquiópodos y no proporcionan un sustrato fi rme para la 
fi jación del pedúnculo (Ager, 1965), por lo que estos fon-
dos se suelen caracterizar por la presencia de bivalvos en-
dobentónicos. Middlemiss (1962) y Ager (1965) sugieren 
la fi jación de braquiópodos a esponjas e incluso crinoideos. 
Monticlarella, ampliamente registrado en las litofacies con 

esponjas del Prebético Externo, pudo seguir esta estrategia 
como indican Gradinaru & Barbulescu (1994), basándose 
en su pequeño tamaño y delicada concha. El registro de 
Rioultina es muy escaso y siempre está relacionado con 
la colonización de esponjas. Asimismo, Boullier (1981) 
señala que gran número de braquiópodos que emplearon 
las esponjas como soporte se debieron benefi ciar de las 
corrientes de agua creadas por las esponjas.

ENERGÍA DEL MEDIO
Estudios previos en el dominio Prebético basados en las 

microfacies y la tafonomía de macroinvertebrados (Olóriz 
et al., 2002a, 2002b, 2003a; Reolid, 2003), han interpreta-
do que la energía del medio varió entre moderada y baja. 
Estas observaciones pueden confi rmarse por el estudio de 
las asociaciones de organismos bentónicos. El predominio 
de suspensívoros en todas las asociaciones estudiadas re-
fl ejaría cierta energía, sufi ciente para mantener la materia 
orgánica en suspensión. El nivel de energía relacionado con 
la asociación Nucleata-Lacunosella fue mayor que para 
otras asociaciones, dado el predominio de braquiópodos 
de concha gruesa y foramen amplio que indica un pedún-
culo fuerte (Fürsich & Hurst, 1974), y de bivalvos semi-
infáunicos bisados, adaptaciones para la fi jación fuerte al 
sustrato. Esto es congruente con el desarrollo de oncoides 
y la abundancia de intraclastos en el grupo de litofacies 
grumosas. Asimismo, la forma delgada y lisa y el reducido 
foramen peduncular que muestran las numerosas especies 
de Monticlarella, predominantes en las facies espongiolí-
ticas, puede ser interpretado en relación con medios más 
tranquilos (Fürsich & Hurst, 1974).

La interpretación de los braquiópodos registrados en 
el grupo de litofacies grumosas, y fundamentalmente en 
relación con el registro de braquiópodos con comisura 
frontal sulcada (N. nucleata), ha sido diferente a la pre-
sente interpretación. Así, Laurin (1979) interpreta que la 
comisura anterior sulcada es una característica inusual 
de los braquiópodos, tanto en rhynchonellidos como te-
rebratúlidos, que indica una convergencia morfológica 
relacionada con ambientes tranquilos, poco oxigenados y 
depósitos de sedimento fi no. Esta interpretación se basa 
en la constatación del hábitat profundo y poco energético 
del único rhynchonéllido sulcado actual [Neorhyinchia
(Dall, 1908)] y el único terebratúlido sulcado actual 
(Abyssothyris Thomson, 1927). Para Boullier (1993) la 
comisura anterior sulcada de N. nucleata, que facilita la 
separación de las corrientes de entrada y salida de agua, 
y el foramen mediano que sugiere un pedúnculo reduci-
do, se interpreta en relación con medios poco energéticos. 
Laurin (1979) y Boullier (1993) registran N. nucleata en 
facies grumosas con “Protoglobigerina” y espículas de 
esponja (similares a las litofacies del Prebético Interno), 
para las que deducen condiciones poco energéticas con 
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ausencia de corrientes que pudieran provocar la agitación 
del agua. Sin embargo, en el caso del Prebético Interno, 
el grupo de litofacies grumosas refl eja condiciones más 
energéticas interpretadas por trabajos recientes a partir del 
estudio detallado de las litofacies, microfacies y tafofacies 
(Olóriz et al., 2002a, 2002b; Reolid, 2003). Algunas de 
estas evidencias son la abundancia de lumps, oncoides 
y facetas de desgaste en ammonoideos. No obstante la 
energía del medio no sería lo sufi cientemente importante 
para producir estructuras sedimentarias tractivas, ni para 
producir una resedimentación y desarticulación de los 
braquiópodos más acentuada. 

TASA DE SEDIMENTACIÓN

La tasa de sedimentación, fundamentalmente en lo que 
respecta a aportes terrígenos, fue claramente distinta entre 
litofacies como se refl eja en las asociaciones considera-
das. En líneas generales una baja tasa de sedimentación 
favorece a la epifauna, mientras que una alta tasa benefi cia 
a las formas infáunicas y semiinfáunicas (Fürsich, 1984; 
Kidwell, 1985, 1986). La asociación Nucleata-Lacunosella, 
correspondiente a las áreas más distales con desarrollo del 
grupo de litofacies grumosas, representa los valores más 
bajos de tasa de sedimentación, congruentemente con el 
predominio de formas epifáunicas sésiles (braquiópodos, 
bivalvos y serpúlidos). La gran extensión y homoge-
neidad de las calizas espongiolíticas y de la asociación 
Monticlarella-Placothyris, pueden relacionarse con la 
constancia de las condiciones de baja tasa de sedimen-
tación en amplias áreas del sector oriental del Prebético 
Externo, permitiendo la prolongada colonización del fondo 
por suspensívoros epifáunicos sésiles, fundamentalmente 
por esponjas y braquiópodos. Esto es congruente con el 
predominio de esponjas hexactinéllidas de morfotipo plano 
(Olóriz et al., 2003a).

La ritmita margoso-calcárea refl eja mayor tasa de se-
dimentación, especialmente de aportes terrígenos, lo que 
es coherente con una disminución de la epifauna, des-
tacando la práctica ausencia en la asociación Procardia-
Entolium de formas epifáunicas sésiles como braquiópo-
dos, esponjas, crinoideos y serpúlidos. El menor tamaño 
de grano y la consiguiente menor estabilidad del sustra-
to difi cultó la proliferación de organismos epifáunicos 
sésiles como braquiópodos, mejor desarrollados en los 
complejos biohermo de esponjas-litohermo microbiano 
(Olóriz et al., 2003a).

DISPONIBILIDAD DE NUTRIENTES
EN SUSPENSIÓN

De acuerdo con Almeras & Elmi (1985), la producción 
primaria orgánica es un factor condicionante de la insta-

lación y desarrollo de los braquiópodos, así como de la 
competencia con otros organismos fi ltradores. Suchanek 
& Levinton (1974) y Stanton & Nelson (1980) afi rman 
que la alimentación de los braquiópodos se compone prin-
cipalmente de fi toplancton. Para Fürsich & Hurst (1974) 
la distribución de braquiópodos depende de tres factores 
directamente relacionados con la alimentación: aporte 
de alimento, capacidad de fi ltración (área del lofóforo) 
y adaptaciones morfológicas para facilitar la fi ltración de 
alimento. Estudios previos en el Prebético (Olóriz et al., 
2003a, 2003b; Reolid, 2003) señalan que los nutrientes 
en este sector se encontraron fundamentalmente en sus-
pensión, siendo más abundantes en las áreas de platafor-
ma media (Prebético Externo) que en las de plataforma 
externa (Prebético Interno), y estando relacionados en 
gran medida con los fl ujos de aportes terrígenos. Esta 
interpretación es congruente con la disminución de la di-
versidad del bentos hacia áreas más distales, asumiendo 
una relación directa entre disponibilidad de nutrientes en 
el medio y diversidad del bentos (Walker, 1972), y nú-
cleos trófi cos con mayor número de géneros. Asimismo 
la diversidad de braquiópodos y su abundancia es mayor 
en áreas comparativamente más proximales. En este con-
texto, la presencia de braquiópodos con comisura sulcada 
como N. nucleata, resultaría una adaptación para mejorar 
la efi cacia de la fi ltración en medios con escasos nutrien-
tes en suspensión.

CONCLUSIONES

El estudio detallado de las asociaciones de braquió-
podos del Oxfordiense de la Zona Prebética, constituye 
el primer trabajo cuantitativo acerca de este grupo de or-
ganismos fósiles en el Jurásico superior de la Península 
Ibérica. Destacan en este estudio las siguientes observa-
ciones:

a.- Se han identificado 9 géneros correspondien-
tes al orden Terebratulida siendo mayoritarios Nucleata
y Placothyris, y 4 géneros correspondientes al orden 
Rhynchonellida, siendo más abundantes Monticlarella y 
Lacunosella.

b.- Existe una clara relación entre la composición de 
las asociaciones de braquiópodos, el gradiente proximal-
distal y las litofacies. Así, determinados géneros de bra-
quiópodos se encuentran limitados casi exclusivamente 
a determinadas litofacies. Nucleata y Lacunosella apa-
recen en relación con el grupo de litofacies grumosas 
que constituyen la sedimentación más intraclástica y de 
tamaño de grano más grueso, correspondientes a áreas 
más distales de la plataforma (Prebético Interno). En los 
sectores más proximales en los que predomina el grupo 
de litofacies espongiolíticas (sector oriental del Prebético 
Externo), los braquiópodos son más abundantes y diver-
sos, siendo mayoritarios Monticlarella, Placothyris y en 
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menor medida Dictyothyris y Argovithyris, mientras que 
donde predomina la litofacies de ritmita margoso-calcárea 
(sector central del Prebético Externo) los braquiópodos 
y otros organismos bentónicos sésiles se limitan a las 
bioconstrucciones.

c.- Los parámetros que infl uyeron en la composición 
y distribución de las asociaciones de braquiópodos y, en 
general en las asociaciones de macroinvertebrados bentó-
nicos, fueron el tipo de sustrato, la tasa de sedimentación, 
la energía del medio y la disponibilidad de nutrientes en 
suspensión. Los braquiópodos estuvieron favorecidos en 
el grupo de litofacies grumosas y el grupos de litofacies 
espongiolíticas, donde el sustrato fue más fi rme, la tasa 
de sedimentación fue baja y la energía del medio lo su-
fi cientemente alta para mantener partículas de materia 
orgánica en suspensión, siendo los aportes de nutrientes 
mayores en las áreas más comparativamente más proxi-
males (Prebético Externo). En cambio, la ritmita margo-
so-calcárea representa las condiciones más desfavorables 
para los braquiópodos, entre las litofacies registradas, con 
un sustrato lodoso y una tasa de sedimentación compara-
tivamente más alta.
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