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RESUMEN  

 La fauna de la Formación Castillo (Oligoceno temprano a Mioceno temprano, Cuenca de 

Falcón) reviste una gran importancia desde el punto de vista paleontológico, ya que contiene 

algunos de los mamíferos más antiguos de Venezuela. Adicionalmente, en ésta Formación se ha 

mencionado previamente una gran diversidad de invertebrados, que no han sido descritos en 

detalle. Debido a la sensibilidad de éste grupo a los cambios ambientales y su utilidad como 

bioindicadores, la investigación paleoecológica usando macro-invertebrados puede permitir 

complementar las interpretaciones paleoambientales. En este trabajo se analizó la asociación 

de macro-invertebrados preservados en estratos aflorantes en una localidad de la Formación 

Castillo, denominada Cerro la Cruz (Mioceno temprano), evaluando distintos aspectos como su 

riqueza, tafonomía y paleoecología a través de análisis cualitativo y cuantitativo. La riqueza de 

especies reportada para la Formación Castillo en este trabajo es en general mayor a la 

previamente reportada, e incluye al menos 39 especies de moluscos, 4 de crustáceos, un 

cnidario y un briozoario. La depredación parece ser constante en la secuencia estudiada y 

sugiere la existencia de comportamiento específico de los depredadores. Además el análisis de 

los macro-invertebrados resultó en una nueva evaluación del paleoambiente de sedimentación 

de esta unidad. El paleoambiente inferido en Cerro la Cruz es marino, somero, de poca 

profundidad (<30 m), de aguas cálidas y salinidad relativamente estable, con influencia 

continental limitada. Se observa además la gradación entre 3 ambientes generalmente 

asociados: pradera de fanerógamas, lagunas costeras – arrecifales y manglares. Los análisis 

cualitativo, cuantitativo descriptivo y exploratorios sugieren que existe ciclicidad ambiental en 

la secuencia, con asociaciones hacia el tope y la base posiblemente con paleoambientes 

similares. Ésta hipótesis se puso a prueba mediante la aplicación de test estadísticos, y aunque 

parecen tener cierto soporte empírico, los resultados no son concluyentes.  

 

PALABRAS CLAVE: Macroinvertebrados, Paleoambiente, Cerro la Cruz, Formación Castillo, 

Bioestratigrafía, Cuenca de Falcón.  
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1. INTRODUCCIÓN  

1.1 Consideraciones generales. La paleontología estudia evidencias de la vida del pasado 

a través de los fósiles (restos de cualquier organismo o marcas de su existencia), lo que permite 

reconstruir, en conjunto con otras ramas de las geociencias, la historia de la vida sobre la tierra 

(Simpson, 1985; Di Pasquo et al., 2008). La paleontología integra tanto el conocimiento 

biológico como el geológico, ya que además de estudiar la morfología de los organismos 

antiguos, también evalúa el contexto del ambiente sedimentario en donde se encuentra un fósil 

(Di Pasquo et al., 2008). A su vez, la paleoecología, como subrama de la paleontología, estudia 

las posibles interrelaciones entre los organismos y su ambiente, con base en la evidencia 

disponible en el registro fósil y su contexto geológico. En los estudios paleoecológicos 

modernos se suelen emplear herramientas estadísticas y numéricas para plantear y evaluar 

hipótesis, que permiten explicar la evolución de los ecosistemas en el tiempo (Benton y Harper, 

2009).  

La principal diferencia entre la paleoecología y la ecología es la escala temporal que 

aborda cada una (McKerrow, 1978; Boucot, 1982). La ecología aborda una escala temporal 

humana (con un máximo de décadas, y con posibilidad de tener datos de pocos cientos de años 

atrás) con la ventaja de poder observar y registrar directamente los cambios en poblaciones o 

comunidades por alteraciones de parámetros ambientales, además de las interacciones con 

otros organismos. La paleoecología, en cambio, estudia distribuciones y asociaciones bióticas 

en una escala de millones de años (tiempo geológico), por lo que usualmente también considera 

el cambio evolutivo y eventos no observables en el tiempo ecológico, tales como gradientes 

climáticos prolongados, transgresiones y regresiones marinas. Boucot (1982) reconoce la 

importancia de que los estudios ecológicos también tomen en cuenta la perspectiva 

paleoecológica, ya que proporciona información histórica de los fenómenos que dieron forma, 

no sólo a los ecosistemas, sino también a los paisajes actuales.  

Los fósiles son encontrados usualmente en estratos sedimentarios, y/o en sedimentos 

no consolidados, y la bioestratigrafía es rama de la geología que se encarga del estudio de las 

sucesiones faunales en los estratos geológicos, siendo posible identificar en algunos casos 

agrupaciones de estratos que indican cambios evolutivos y/o composición taxonómica de 

ciertos los organismos como resultado de variaciones ambientales o de efectos evolutivos (Di 

Pasquo et al., 2008). La bioestratigrafía también es considerada un método de datación relativa 

de los estratos, ya que es posible utilizar la presencia de un taxón determinado dentro de una 
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asociación de estratos, para determinar el intervalo temporal en el cual ocurrió la 

sedimentación de los mismos (Fastovsky y Weishampel, 2009). Estos fósiles guía idealmente 

serían organismos: (1) cuya distribución sea independiente de un ambiente especifico 

(organismos euritópicos), (2) de evolución rápida, (3) de distribución geográfica amplia, (4) 

abundantes, (5) fácilmente preservables y, (6) reconocibles fácilmente (Bogs, 2006). En la 

bioestratigrafía moderna, los fósiles guías más ampliamente utilizados son algunos 

microinvertebrados como los foraminíferos y organismos fitoplanctónicos como las diatomeas; 

aunque el polen y las esporas de plantas también son de uso común (Brenchley y Harper, 1998). 

De los macroinvertebrados, los moluscos en especial tienen un importante valor 

biestratigráfico (Bogs, 2006).  

El Phylum Mollusca es el taxón de invertebrados más diverso después del Phylum 

Arthropoda. Los moluscos comprenden más de 80.000 especies entre vivientes y fósiles, 

habitando una gran diversidad de ambientes marinos, dulceacuícolas y terrestres; pudiendo ser 

bentónicos, planctónicos, epifaunales e infaunales (Hickman et al., 2001). Los moluscos 

presentan simetría bilateral (aunque algunos grupos secundariamente se tornan asimétricos), 

no poseen segmentación corporal y la mayor parte de las veces presentan una cabeza definida 

(Hickman et al., 2001). La mayoría de los grupos presentan una concha secretada por el manto. 

La concha está formada principalmente por carbonatos que se asocian con una matriz proteica 

(Camacho, 2008). Es la naturaleza calcárea de ésta la que permite su mayor probabilidad de 

fosilización, y debido a ello los moluscos se encuentran bien representados en el registro 

geológico, desde principios del periodo Cámbrico (~560 Ma).  

Dentro del Phylum Mollusca, la clase Gastropoda es la más diversa con 80% de las 

especies del Phylum. Estos se caracterizan por tener una concha con morfología variable dentro 

del grupo a nivel ontogénico y sistemático (Camacho y Del Río, 2008). Son uno de los grupos 

más importantes en la bioestratigrafía debido a su abundancia y diversidad. Además su estudio 

permite inferir variables ambientales como batimetría, ambiente de sedimentación, e 

interacciones biológicas, tales como la depredación (Camacho y Del Río, 2008; Hendy, 2013). 

Otra clase destacada dentro de Mollusca es Bivalvia, caracterizada por tener una concha 

compuesta por dos valvas articuladas que pueden ser iguales o sub-iguales y que se unen a 

través de músculos y por un ligamento proteico (Hickman et al., 2001). Pueden ser de tamaño 

variable, habitan ambientes acuáticos diversos (Hickman et al., 2001), y representan una fuente 

alimentaria importante para organismos depredadores como asteroideos, gastrópodos 

carnívoros, peces, entre otros. Las características morfológicas de las valvas son indicadoras de 
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estrategias de vida y de las condiciones ambientales donde viven (Camacho et al., 2008). A pesar 

de que en general poseen poca utilidad bioestratigráfica, debido a que dependen de las 

condiciones de deposición y a que su velocidad evolutiva es lenta, los bivalvos permiten 

establecer zonaciones locales útiles para diferenciar biozonas.  

Además de los moluscos, los crustáceos (Crustacea) también son comunes en el registro 

fósil. El Subphylum Crustacea es el cuarto taxón más diverso entre los animales metazoos y su 

origen data de principios del Cámbrico. Los crustáceos modernos son un grupo con alta 

diversidad en el Caribe (Boschi, 2000), y de estos, los decápodos son un grupo común en el 

registro de macroinvertebrados fósiles del Cenozoico (65-0 Ma). Según Feldmann y Schweitzer 

(2006) el patrón de distribución de muchos decápodos durante el Cenozoico es anfitropical, lo 

cual implica la factibilidad de encontrar alta diversidad de crustáceos en el registro fósil 

alrededor de la franja ecuatorial. Los decápodos presentan un amplio rango de adaptaciones a 

distintos ambientes; y si bien algunos son pelágicos, la mayoría presenta hábitos bentónicos, lo 

cual está asociado a la aparición de icnofósiles (pistas y huellas de actividad biológica de los 

organismos preservadas en el registro fósil) con alto valor bioestratigráfico y paleoambiental 

(Aguilera et al., 2008). Aun cuando en los estudios bioestratigráficos los decápodos no son 

usados como fósiles guía, éstos al igual que los bivalvos proporcionan información útil para 

estimar biozonas, batimetría y posibles ambientes de sedimentación. 

Finalmente, el término macroinvertebrado no tiene una categorización taxonómica, en 

cambio corresponde a una delimitación artificial (comúnmente utilizada en la biología), para 

referirse a los invertebrados que por su tamaño relativamente grande (usualmente mayores 

≥0,5 mm) son visibles al ojo humano (Rosenberg, 1996).  

1.2 Reconstrucciones paleoambientales. A lo largo del tiempo geológico se han 

producido importantes cambios climáticos, desplazamientos de placas tectónicas y cambios en 

el nivel del mar. El registro de estos eventos está contenido usualmente dentro de rocas 

sedimentarias, porque los cambios que afectan el ambiente también afectarán la naturaleza de 

las rocas depositadas (Nichols, 2009). El principal objetivo de los estudios sedimentológicos es 

intentar generar una reconstrucción del ambiente particular en donde ocurrió la sedimentación 

de una unidad estratigráfica, considerando características químicas, físicas y biológicas 

(McKerrow, 1978; Nichols, 2009). En general, la información sedimentaria es la evidencia clave 

para la interpretación ambiental en muchas circunstancias, basada en observaciones 

litológicas, granulometría, y estructuras sedimentarias que permitan la discriminación de facies 
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como reflejo del ambiente de deposición (Reading, 1996; Nichols, 2009). Los fósiles asociados 

pueden, al menos en algunos casos, ayudar a confirmar o complementar la interpretación hecha 

con base a la evidencia sedimentológica (Brenchley y Harper, 1998; Nichols, 2009). Los fósiles 

son particularmente importantes en discriminar entre diferentes facies de lutita que 

proporcionan poca información sedimentológica. Los fósiles además pueden aportar datos 

relativos a la firmeza del sustrato, tasa de sedimentación y paleobatimetría (Brenchley y 

Harper, 1998; Nichols, 2009).Según Fleisher y Lane (1999) existen tres pasos básicos para el 

análisis paleoambiental:  

1. Colecta de datos. Incluye muestreo de fósiles, rocas y sedimento en la localidad de 

interés, además del levantamiento de la litología y contexto geológico del lugar de 

estudio. El tipo de datos que se colectarán dependen de la hipótesis y pregunta de 

estudio. 

2. Interpretación de datos. Los patrones paleoecológicos usando fósiles de organismos se 

establecen utilizando conocimientos de ecología de los taxa en cuestión y sus 

equivalentes modernos en ambientes actuales; así como estudiando la distribución de 

taxa fósiles en ejemplos de ambientes antiguos reconocidos (es decir, estudiar la 

asociación basada en antecedentes de reconstrucciones similares). 

3. Integrar información paleoecológica de múltiples fuentes (aproximación 

multiproxy).Para una correcta interpretación paleoambiental se hace necesaria la 

integración de la información del material colectado, su entorno geológico 

sedimentario, así como información de cómo evolucionan los ecosistemas en el tiempo, 

modelos, información geológica, paleontológica y física.  

 En la actualidad, los invertebrados bentónicos son uno de los grupos más usados para 

estudios de calidad ambiental debido a su potencial como bioindicadores (Borgmann et al, 

2004), y también son un grupo relevante en la interpretación paleoambiental. Los 

invertebrados tienen un conjunto de ventajas que hacen favorable su uso como marcadores 

paleoambientales (McKerrow, 1978; Boucot, 1982, Boggs, 2006), entre las que destacan:  

1. Suelen ser más abundantes que los vertebrados en el registro fósil, por lo que 

permiten estudiar variaciones de abundancia a lo largo de secuencias 

estratigráficas y abordarlas de forma cuantitativa.  

2. Muchos son sésiles o con poca movilidad en general, además que tienden a tener 

intervalos de hábitat reducidos, por lo que pueden revelar cambios ambientales 
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con gran sensibilidad, además de aportar evidencia que permita inferir las 

condiciones del hábitat local. 

 Como se mencionó previamente, Boucot (1982) reconoce la significancia del estudio de 

la paleoecología y la necesidad de tomar en cuenta la mayor cantidad de fuentes de evidencia 

posible (aproximación multiproxy) para estimar los cambios de la biodiversidad en el tiempo, 

con el objeto de sustentar hipótesis biogeográficas y evolutivas que permitan entender mejor 

los ecosistemas antiguos y las especies presentes en ellos.  

 Actualmente para elaborar hipótesis paleoecológicas más robustas se emplean distintas 

herramientas estadísticas de análisis multivariado, las cuales permiten un estudio más riguroso 

de las asociaciones de fósiles de invertebrados, más allá de la diversidad de especies en un sitio 

determinado o su edad relativa (Toledo et al., 2009; Hendy, 2013; Hendy et al., 2015). Esta 

técnica también permite estudiar la relación de las comunidades fósiles con su contexto 

sedimentario en conjunto, por lo que puede ser una técnica útil para reconstruir 

paleoambientes con mayor precisión. 

 

2. ANTECEDENTES 

2.1 Importancia de la biota del Cenozoico en Venezuela. El número de trabajos 

relativos a la paleontología de Venezuela se ha incrementado notablemente durante las dos 

últimas décadas. A diferencia de los trabajos del siglo XX, meramente centrados en aspectos 

taxonómicos, en las últimas décadas se ha prestado un especial énfasis a los aspectos evolutivos, 

paleoecológicos, biogeográficos, paleoambientales y paleoclimáticos relativos a la presencia de 

los organismos fósiles en Venezuela (Sánchez-Villagra et al., 2010; Rincón et al., 2008, 2009, 

2011, 2014, 2015, 2016a, 2016b; Langer et al., 2014; Solórzano et al., 2015; Solórzano and 

Rincón, 2015; Cáceres et al., 2016: Ferreira et al., 2015, 2016). Aunque el principal grupo de 

estudio han sido los vertebrados (e.g. Sánchez-Villagra et al., 2010; Rincón et al., 2014, 2015, 

2016), los invertebrados, y especialmente aquellos presentes en localidades del Neógeno con 

alta riqueza de especies y una buena preservación de organismos (como en las Formaciones 

Cantaure y Cubagua), también han sido estudiados aportando datos biogeográficos y 

ambientales relevantes (e.g. Landau y Marques da Silva, 2010; Landau et al., 2016; Cáceres et 

al., 2016). Sin embargo, se observa una clara tendencia a realizar interpretaciones ambientales 

con base en aspectos meramente cualitativos (e.g. Landau et al., 2016). 
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Por su posición geográfica privilegiada, la fauna del Cenozoico de Venezuela puede 

proveer información importante para la reconstrucción de la biodiversidad del pasado del 

subcontinente Suramericano, así como las posibles rutas de dispersión de la biota en el Caribe, 

y el centro y norte de América (Rincón et al., 2008, 2009, 2011; Solórzano et al., 2015). Con base 

en la fauna estudiada en el Neógeno de Venezuela, se ha observado el profundo impacto que 

tuvieron dos eventos geológicos en la evolución de la biota suramericana en el norte del 

continente. Una de ellas está relacionada con el impacto sobre los organismos marinos del 

Proto-Caribe, como resultado de los cambios oceánicos asociados al emplazamiento del Istmo 

de Panamá en su posición actual (Landau y Marques da Silva, 2010; Montes et al., 2015; Landau 

et al., 2016; O’Dea et al., 2016), mientras que el otro evento está relacionado con la antigua 

organización de los sistemas fluviales en el norte de Suramérica (Díaz de Gamero, 1996; Dahdul, 

2004; Aguilera y Rodríguez de Aguilera, 2004; Sánchez-Villagra et al., 2004; Aguilera et al., 

2013; Rincón et al., 2014). Hasta la fecha, la mayor cantidad de información geológica y 

paleontológica disponible para estudiar el efecto de estos eventos en la biota del país proviene 

de la fauna de vertebrados del Mioceno medio a tardío de la zona de Urumaco (Estado Falcón, 

Venezuela), mientras que el conjunto de macroinvertebrados fósiles mejor conocidos 

provienen del Mioceno temprano de la Formación Cantaure, y del Mioceno tardío a Plioceno de 

la Formación Cubagua (Landau y Marques da Silva, 2010; Landau et al., 2016). Recientemente, 

estudios detallados en la Formación Castillo (estado Lara, Venezuela), han permitido reconocer 

un conjunto importante de vertebrados continentales previamente desconocidos para el país y 

para el norte del subcontinente (Rincón et al., 2014, 2016b; Solórzano y Rincón, 2015; 

Solórzano, 2016; Ferreira et al., 2016; Núñez-Flores et al., 2017). El estudio de la biota presente 

en esta Formación puede proveer nuevas evidencias para comprender la evolución de la fauna 

de vertebrados e invertebrados y los paleoecosistemas en el norte de Suramérica (Rincón et al., 

2014). 

2.2 Los moluscos y otros macroinvertebrados del Neógeno de Venezuela. Al ser 

Venezuela un país eminentemente petrolero, los estudios geológicos y estratigráficos han sido 

muy comunes durante la fase de exploración del petróleo. Éstas investigaciones se han 

enfocado principalmente en la datación geológica usando microfósiles, así como en la 

descripción sedimentológica, estratigráfica y petrográfica de las formaciones geológicas que 

presentan un mayor potencial petrolero. A pesar de esto, la caracterización de los macrofósiles 

de invertebrados en las distintas formaciones geológicas es relativamente poco común.  
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Algunas de las primeras revisiones taxonómicas de invertebrados fósiles en el país 

fueron hechas por Hodson y Hodson (1931) y Van Straelen (1933), quienes describieron la 

fauna de moluscos y decápodos de algunas formaciones en la Cuenca de Falcón, 

respectivamente. Otros estudios taxonómicos relevantes con moluscos fósiles fueron llevados 

a cabo por Weisbord (1962, 1964a), quien revisó el estatus taxonómico de los gastrópodos y 

bivalvos fósiles del Cenozoico tardío del norte de Venezuela. Jung (1965) describió parte de los 

moluscos fósiles de algunas localidades de la Cuenca de Falcón como la Formación Cantaure. 

Más recientemente, Landau y colaboradores (Landau et al., 2007, 2015, 2016; Landau y 

Marques da Silva, 2010) han hecho revisiones taxonómicas y sistemáticas extensivas de 

gastrópodos de las formaciones Cantaure (Mioceno temprano, Estado Falcón) y Cubagua 

(Mioceno tardío a Plioceno, Estados Sucre y Nueva Esparta). Estudios adicionales en 

invertebrados, han sido también llevado a cabo con corales (Weisbord, 1968; Johnson et al., 

2009; Griffiths et al., 2013; Griffiths, 2015), poliquetos, escafópodos (Weisbord, 1964b), erizos 

y otros equinodermos (Weisbord, 1969; Mihaljević et al., 2010), briozoarios (Weisbord, 1967; 

Rucker, 1967; Rey, 1996), cirrípedos (Weisbord, 1965) y decápodos (Aguilera et al., 2008). 

Estos últimos trabajos se han realizado en distintas formaciones geológicas del Neógeno. Cabe 

destacar que la taxonomía en la mayoría de los trabajos es el enfoque principal, y que en muchos 

casos la búsqueda de patrones evolutivos (Collins et al., 2009), ambientales (Sánchez-Villagra 

et al., 2004; Landau et al., 2016) y/o biogeográficos queda relegada a segundo plano.  

Si bien la diversidad de invertebrados fósiles del Neógeno ha sido estudiada 

extensivamente en algunas formaciones sedimentarias del Caribe como la Formación Gatún en 

Panamá (e.g. Woodring, 1957; Collins y Coates, 1999), los estudios cuantitativos acerca de las 

comunidades de invertebrados y la paleoecología de éstas son de data reciente. Hendy (2013) 

estudió la variación espacial y estratigráfica de los paleoambientes en el Mioceno de la 

Formación Gatún (Panamá), usando métodos multivariados para analizar los cambios en las 

comunidades de macroinvertebrados a lo largo del tiempo. Hendy et al. (2015) realizaron un 

estudio similar en la Península de la Guajira Colombiana, usando también macroinvertebrados 

fósiles y métodos cuantitativos para estimar la variación ambiental a lo largo de secciones 

estratigráficas en distintas localidades de muestreo. Cabe destacar que en Venezuela, análisis 

similares a los realizados por Hendy (2013) y Hendy et al. (2015) no han sido realizados hasta 

ahora. Aunque la taxonomía de los macroinvertebrados fósiles ha sido estudiada en conjunto 

con la de los vertebrados en algunas ocasiones (e.g. Sánchez-Villagra et al., 2000, 2001), en 

pocos estudios se toma en cuenta su presencia como indicadores de ambientes de 
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sedimentación, y hasta ahora no ha sido realizado un estudio cuantitativo detallado de los 

invertebrados fósiles presentes en la Formación Castillo o en otras formaciones en el país, lo 

que es de suma importancia para la interpretación paleoambiental de las formaciones. 

En la Formación Castillo y más particularmente en la localidad de Cerro La Cruz, se han 

registrado hasta el momento al menos 20 especies de invertebrados marinos (Sánchez-Villagra 

et al., 2000), sin embargo las prospecciones paleontológicas adelantadas por miembros del 

Laboratorio de Paleontología IVIC sugieren que esta diversidad podría ser mucho mayor. 

Diversos estudios han evaluado aspectos taxonómicos, ecológicos y paleoambientales de esta 

localidad. Una aproximación desde la litología y la paleontología de vertebrados revelan la 

existencia de fauna asociada a ambientes locales con influencia continental (Rincón et al., 2014, 

2016b; Ferreira et al., 2016; Solórzano, 2016), dentro de una zona dominada por ecosistemas 

marinos costeros (Rincón et al., 2014; Nuñez-Flores et al., 2017). A pesar de la abundancia 

relativa de los macroinvertebrados de Cerro La Cruz, la taxonomía de los mismos no ha sido 

hasta el momento evaluada con detalle, a pesar de ser notable la gran susceptibilidad de este 

grupo a cambios ambientales (Boucot, 1982; Brenchley y Harper, 1998).  

2.3 La Formación Castillo, aspectos geológicos y paleontológicos. Wheeler (1960) 

realizó la descripción original de la Formación Castillo con base en afloramientos de la localidad 

de Cerro Castillo, ubicada unos 27 km al sur de Dabajuro, Municipio Buchivacoa, Estado Falcón. 

Esta Formación se depositó en la Cuenca de Falcón, la cual se extiende por los estados Falcón, 

Lara, Zulia y Yaracuy (noroccidente de Venezuela), y sus afloramientos ocupan una extensa 

zona semicircular a lo largo de los dos primeros estados (Rincón et al., 2014). La Cuenca de 

Falcón está situada en el límite de interacción de las placas tectónicas del Caribe y Suramérica. 

La génesis de esta cuenca está controlada por la conjugación de diferentes fases de complejos 

movimientos tectónicos (Baquero et al., 2009), que involucran el emplazamiento de las Napas 

de Lara, seguido de un colapso tectónico con subsecuentes formación de grabenes (fallas 

normales) durante el Eoceno tardío a Mioceno temprano. Luego, durante el Mioceno medio 

ocurrió una inversión tectónica y fallamiento/plegamiento de toda la secuencia (Baquero et al., 

2009). El registro sedimentario de la Cuenca de Falcón ha sido continuo desde el Eoceno tardío, 

excepto por algunas inconformidades angulares y/o erosionales de extensión regional 

(Audemard, 1993, 2001). 

La litología de la Formación Castillo se caracteriza por ser altamente variable, tanto 

lateral como verticalmente, así como por la presencia de capas gruesas de rocas arenisca y 
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conglomerados (Wheeler, 1960). En la localidad tipo (Cerro Castillo, Estado Falcón), la parte 

inferior de la Formación muestra un predominio de rocas limolita y arcilla, de colores grises, 

compactas y masivas. La lutita es físil (se separa en láminas finas), marrón oscuro, calcárea, con 

delgadas capas de carbón. La arenisca es de grano medio a grueso, con estratificación cruzada 

y se presentan en capas de 1 a 40 m de espesor. La parte superior de la unidad se caracteriza 

por el predominio de arenisca y conglomerado. La arenisca es similar a las de la parte inferior, 

pero contienen delgados lentes de conglomerados con guijarros de cuarzo blanco, cuarzo 

ahumado y arenisca calcárea, cementada generalmente por óxidos de hierro; la limolita y lutita 

en esta parte de la formación son arenosas, grises, amarillas, rojas o púrpuras y localmente 

calcáreas (Wheeler, 1960).  

En Cerro La Cruz (norte de Carora, Estado Lara), Rincón et al. (2014) describen 

detalladamente 367 metros de secuencia sedimentaria compuesta por una intercalación de 

paquetes sedimentos siliciclásticos y carbonáticos, con predominio de lutita (Fig. 1), 

reconociendo la presencia de cuatro unidades litológicas claramente diferenciables. La unidad 

inferior está compuesta predominantemente de sedimentos siliciclásticos (principalmente 

lutita no fosilífera con algunos niveles de arenisca y conglomerado). Suprayacentemente, la 

secuencia se caracteriza por una predominancia de sedimentos carbonáticos (principalmente 

caliza bioclástica) intercalados de lutita (generalmente fosilífera) y escasos niveles con 

arenisca. Seguidamente, la caliza es menos abundante y la lutita menos fosilífera, y además se 

encuentran dos niveles arenoso-limoso en donde se han encontrado vertebrados continentales 

y de agua dulce. La unidad superior es similar a la unidad basal, estando dominada 

principalmente por sedimentos siliciclásticos (lutita intercalada de arenisca; Rincón et al., 

2014). Esta localidad ha sido fechada mediante análisis de isótopos de Estroncio (87Sr/86Sr) 

arrojando edades comprendidas entre 17,21 y 19,27 Ma (Rincón et al., 2014), lo que sugiere 

una edad Mioceno temprano para esta localidad (Fig. 1).  

Trabajos de campo previos han reconocido la abundancia de vertebrados e 

invertebrados fósiles en afloramientos de la Formación Castillo, si bien estos últimos no han 

sido estudiados en detalle. Hasta el momento, se han reportado tres localidades con presencia 

de restos de vertebrados en la Formación Castillo: 1) Cerro La Cruz, Norte de Carora, Estado 

Lara (Sánchez-Villagra et al., 2001, 2010; Rincón et al., 2014; Solórzano, 2016); 2) Bariro, Este 

de Coro, Estado Falcón (Sánchez-Villagra et al., 2010), y 3) Siquisique, Estado Lara (Brochu & 

Rincón, 2004). Entre éstas, Cerro La Cruz es la localidad mejor estudiada de la Formación 

Castillo desde el punto de vista geológico y paleontológico. En esta localidad se ha reconocido 
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una alta complejidad de asociaciones de invertebrados fósiles la cual se repite, en general, 

durante la sedimentación Neógena de la Cuenca de Falcón. Diferentes prospecciones geológicas 

y paleontológicas llevadas a cabo en esta localidad han permitido reconocer la presencia de 

distintos grupos de vertebrados marinos y en menor medida terrestres (Rincón et al., 2014, 

2016; Solórzano y Rincón, 2015; Solórzano, 2016; Ferreira et al., 2016; Nuñez-Flores et al., 

2017). Mientras que los invertebrados han recibido poca atención (Wheeler, 1960; Sánchez-

Villagra et al., 2000). 

El paleoambiente de la Formación Castillo ha sido interpretado en múltiples 

oportunidades usando diversas líneas de evidencia. Las primeras interpretaciones 

paleoambientales en la Formación Castillo fueron hechas por Wheeler (1960) que interpretó el 

paleoambiente como marino marginal a continental basado en la sedimentología y fauna 

presente en la localidad tipo de la Formación, Cerro Castillo. Posteriormente, Lorente 

(1986)examina material palinológico, concluyendo que el ambiente de sedimentación en esta 

Formación es variable, pero típico de llanuras costeras. Trabajos posteriores, concluyeron que 

el ambiente sedimentario de esta Formación es principalmente marino-costero, aunque 

algunos taxa indican ambientes fluviales relacionados con el antiguo curso del Río Orinoco, 

también conocido como el proto-Orinoco (Díaz de Gamero, 1996; Sánchez-Villagra et al., 2000; 

2004; Dahdul, 2004; Aguilera y Rodríguez de Aguilera, 2004; Aguilera et al., 2013).  

Un estudio más reciente hecho por Rincón et al. (2014) incluye dentro de su 

interpretación información tectónica, geocronológica, litológica y paleontológica, para inferir 

los cambios ambientales en la Cuenca de Falcón durante el Mioceno temprano, además de 

generar conclusiones relevantes respecto a la hipótesis del Proto-Orinoco en este intervalo 

temporal. 
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Figura 1: Columna estratigráfica de Cerro La Cruz, Formación Castillo (Estado Lara, 
Venezuela). Tomado de Rincón et al. (2014). 
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Es por ello, que se ha sugerido que la secuencia estratigráfica de Cerro La Cruz 

(Formación Castillo) fue depositada principalmente un complejo marino-costero posiblemente 

asociado a fases transgresivas y regresivas (Rincón et al., 2014; Solórzano y Rincón, 2015; 

Nuñez-Flores et al., 2017). Además, la asociación de vertebrados continentales junto a restos 

de origen vegetal (madera y hojas), sugiere la existencia de un mosaico de ambientes tropicales 

compuestos por ríos de bajo caudal, bosques húmedos y sabanas bajas (Rincón et al., 2014, 

2016; Solórzano, 2016; Ferreira et al., 2016). Adicionalmente parece no existir evidencias 

claras del paso de ríos con caudal importante hacia las Cuencas de Falcón o Maracaibo durante 

el Mioceno temprano (Rincón et al., 2014). 

La compleja caracterización de los ambientes sedimentarios identificados en esta 

secuencia hasta el momento (Rincón et al., 2014, 2016; Solórzano y Rincón, 2015; Solórzano, 

2016; Ferreira et al., 2016; Nuñez-Flores et al., 2017) y las implicaciones evolutivas y 

paleoambientales que tiene el estudio de la fauna en la Cuenca de Falcón, justifican la 

realización del presente trabajo, en el cual se propone reconstruir el paleoambiente de esta 

sección estratigráfica a través del estudio cualitativo y cuantitativo de las asociaciones de 

invertebrados en Cerro la Cruz, con el objetivo de complementar la interpretación 

paleoambiental de la Formación Castillo. 
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3. OBJETIVOS 

3.1. Objetivo General: Reconstruir el paleoambiente sedimentario de una sección 

estratigráfica de la Formación Castillo (Cerro La Cruz, Mioceno temprano, Estado Lara) a partir 

de evidencias de los hábitats e información ecológica de los macroinvertebrados marinos 

fósiles.  

3.2 Objetivos Específicos:  

- Determinar la diversidad, riqueza y patrones de distribución espaciales y temporales 

de los macroinvertebrados encontrados en distintos estratos de Cerro la Cruz. 

- Reconocer patrones paleoecológicos en la asociación de invertebrados de Cerro la Cruz, 

basados principalmente en posibles evidencias de depredación, y comparación con 

especies modernas relacionadas. 

- Generar una interpretación del paleoambiente, integrando múltiples líneas de 

evidencia como información taxonómica, paleoecológica, tafonómica, datos geológicos 

y datos de distribución y abundancia de los organismos. 
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4. METODOLOGÍA 

4.1 Área de estudio. El área de estudio comprende una sección estratigráfica ubicada20 Km 

al noreste de la Ciudad de Carora, en el estado Lara (10º22’05.16’’N y 70º04’14.45’’W). Esta 

localidad ha sido denominada por diferentes autores como Cerro La Cruz (Fig. 2). En ella afloran 

las rocas sedimentarias pertenecientes a la Formación Castillo (Mioceno temprano), donde se 

colectaron en diferentes estratos macroinvertebrados fósiles marinos. 

 

Figura 2: Localización de la zona de estudio. a) Ubicación del área de muestreo en Venezuela. b) 
Mapa geológico de la localidad de muestreo. En ambas figuras, la zona de estudio está marcada con una 

estrella roja. c) detalle de los estratos aflorantes en la localidad de muestreo. Abreviaturas: Tpem: 
Formación Matatere (Eoceno), Tolmc: Formación Castillo (Mioceno temprano) Qal: Aluvial 

(Cuaternario). Modificado de Rincón et al. (2014). 

 

4.2. Aspectos geológicos. En la formación se reconocen cuatro unidades sedimentarias bien 

diferenciadas (Figura 3), basadas en características como composición rocosa (litología), 

evidencias de actividad biológica pasada (bioturbación), características de los granos de 

sedimento (granulometría), y fósiles de vertebrados e invertebrados presentes en la secuencia 
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de estratos. El muestreo de este estudio se realizó en la localidad de Cerro La Cruz, con especial 

énfasis en las dos unidades sedimentarias con mayor abundancia y diversidad de invertebrados 

fósiles reconocidas por Rincón et al. (2014), con edades comprendidas entre 18,85 y 17,21 Ma 

(Fig. 3). 

 Unidad B: Con un espesor sedimentario de 118 m, consistente de capas alternadas de 

rocas del tipo lulita, caliza bioclástica y arenisca, altamente fosilífera, con gran 

abundancia de invertebrados, peces y bioturbación conspicua. 

 Unidad C: Espesor sedimentario de 110 m, consiste de capas alternadas de rocas lutita, 

arenisca y caliza bioclástica, más conspicua que la anterior. La unidad es altamente 

fosilífera, conservando una gran diversidad de invertebrados marinos, además de 

restos de mamíferos y reptiles continentales, ya que ha sido interpretado como un 

ambiente de manglares. 

4.3 Muestreo. Inicialmente se realizaron dos tipos de muestreo. Uno de tipo cuantitativo, con 

la finalidad de evaluar los aspectos tafonómicos (proceso de fosilización y estado de 

preservación de los fósiles), y el otro cualitativo para determinar la taxonomía y diversidad de 

organismos presentes en la Formación Castillo de Cerro La Cruz. El muestreo se realizó en un 

área reducida a lo largo de una parcela de aproximadamente 320m de largo y 100 de ancho, 

cortando perpendicularmente todas las unidades sedimentarias aflorantes en Cerro La Cruz 

(Fig. 3).Esta área de muestreo tiene una dirección (rumbo) N85O (Fig. 3). El buzamiento 

(inclinación) general de los estratos de Cerro La Cruz varía entre 20-40ºN (Rincón et al., 2014). 

La secuencia sedimentaria de Cerro La Cruz está compuesta por una sucesión de estratos 

rocosos los cuales presentan espesores que varían entre 20 cm y 2 m. De estos se muestrearon 

un total de 18 estratos de sedimento no consolidado (lutita, arenisca) en total, 9 en la Unidad B 

y 9 en la Unidad C. 

4.4 Determinación de patrones paleoecológicos y tafonomía (muestreo 

cuantitativo).Se tomaron 6 muestras en cada uno de los 18 estratos, utilizando como unidad 

de muestreo cuadratas de 50x50 cm colocadas aleatoriamente a lo largo del nivel. Debido a que 

un estrato es un conjunto litológico de composición homogénea, separado de estratos infra o 

suprayacentes por planos estratigráficos bien definidos, dentro de cada estrato las cuadratas 

se ubicaron en un solo plano, no abarcando estratos contiguos. En cada cuadrata, se colectaron 

todos los fósiles localizados en los primeros 2 cm superficiales junto con el sedimento en el cual 

estaban embebidos, usando una pala pequeña. Se determinó la localización geográfica de la 

zona de muestreo en la localidad con un GPS (Garmin).  
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Figura 3: Imagen aérea con la ubicación (Izquierda) de la secuencia estratigráfica de Cerro La 
Cruz. Disposición estratigráfica de los niveles muestreados (Derecha). En la imagen aérea la sección 

entre A y A’ representa la transecta a lo largo de la cual se colectaron las muestras. La línea roja 
continua representa una falla destral ubicada al oeste del área muestreada. El círculo punteado de color 

rojo muestra los afloramientos de Cerro La Cruz. En líneas punteados de color negro se muestra los 
límites entre las unidades geológicas aflorantes en la zona. Abreviaturas: Tpem: Formación Matatere 
(Eoceno), Tolmc: Formación Castillo (Mioceno temprano) Qal: Aluvial (Cuaternario). Modificado de 

Rincón et al. (2014). 

 

4.5 Estimación de la riqueza de especies (muestreo cualitativo).Se colectaron los 

ejemplares fósiles más completos presentes en cada estrato, a fin de determinar la diversidad 

y composición de especies en cada unidad. Esto se hizo realizando una colecta superficial de 

macroinvertebrados a lo largo de un recorrido de 100 m dentro de cada uno de los 18estratos 

muestreados.  

4.6 Procesamiento de las muestras. El material colectado en el muestreo cuantitativo 

(cuadratas) fue procesado en dos etapas en el laboratorio:  

 Tamizado: Se tamizó cada una de las muestras de sedimento a través de una batería de 

tamices de 5, 2 y 1mm de apertura de poro. Para la segunda etapa de procesamiento se 

utilizaron las fracciones mayores a 2mm. 

 Selección y conteo: Para la selección y conteo de los organismos obtenidos por el muestreo 

cuantitativo se definieron a priori los siguientes criterios, determinados con base en las 

características diagnósticas de los organismos, morfología corporal y estado de 

preservación:  
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o Moluscos gastrópodos con conchas turritelliformes o con espiras muy altas. Fueron 

seleccionados los que presentaban un número mayor de 3 vueltas de espira 

completas. Los moldes internos fueron descartados, debido a que no preservan 

ninguna característica diagnóstica para identificación de éstos grupos de 

organismos.  

o Otros gastrópodos. Se tomaron en cuenta sólo los ejemplares que presentaban más 

del 50% del cuerpo y además tenían preservada la ornamentación de la concha (que 

es una característica diagnóstica en muchos casos). Los moldes fueron tomados en 

cuenta solo si conservaban la ornamentación, o si la forma de la concha es 

diagnóstica para algún taxón particular. 

o Los bivalvos fueron cuantificados si al menos una de las valvas estaba presente en 

su totalidad. En el caso de los moldes, al igual que en los gastrópodos, sólo fueron 

tomados en cuenta si la ornamentación se preservó, o si la forma de las valvas es un 

carácter diagnóstico del taxón.  

o Los crustáceos fueron cuantificados exclusivamente en caso de preservación del 

caparazón. La presencia de quelas completas o partes de ellas (própodos, dactilos 

desarticulados) fue tomada en cuenta de forma cualitativa, debido a su carencia de 

resolución taxonómica. 

o Organismos epibiontes y con formas de vida coloniales como briozoarios, corales y 

cirrípedos. Se tomaron en cuenta de forma cualitativa (presente/ausente). En el 

caso particular de los epibiontes, fue contabilizada la frecuencia de aparición de 

individuos o colonias sobre cada organismo hospedador (i.e. Una concha con 

epibiontes adheridos representa una ocurrencia en la frecuencia de aparición de 

dicho epibionte). 

4.7 Taxonomía. Los especímenes colectados en ambos muestreos se identificaron hasta el 

nivel taxonómico más bajo posible, usando bibliografía especializada para los diferentes grupos 

de invertebrados, como moluscos (Hodson y Hodson, 1931; Jung, 1965; Weisbord, 1962, 1964a, 

1964b; Landau y Marques da Silva, 2010; Landau et al., 2016), crustáceos (Van Straelen 1933; 

Feldmann y Schweitzer, 2004; Aguilera et al., 2008) y otros invertebrados (Duncan, 1863; 

Vaughan 1919; Coryell & Ohlsen, 1929;Weisbord, 1965, 1967; Rucker, 1967; Herrera et al. 

2008; O’Dea , 2009). La morfología general de los organismos estudiados y la terminología 

asociada a las estructuras del esqueleto se muestra en la Figura 4.Una vez identificados, se 

procedió a realizar un inventario de las especies presentes por estrato (listado de especies), y 
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posteriormente se calculó la abundancia relativa de las especies por estrato. Se evaluó la 

eficiencia del muestreo, mediante la construcción de curvas de acumulación de especies 

utilizando el programa PAST 3.08 (Hammer et al., 2001).  

 

 

Figura 4: Estructuras morfológicas del esqueleto algunos grupos de invertebrados encontrados 
en Cerro la Cruz. A) Morfología general de la concha de gastrópodos (Modificado de Camacho y del 
Río, 2008), B) Morfología general del caparazón de un cangrejo braquiuro (Modificado de Schmidt, 

1996) C) Morfología general externa de la concha en Bivalvos. 

 

4.8 Repositorio de ejemplares. Todas las muestras estudiadas fueron catalogadas y 

depositadas en la colección de fósiles del Laboratorio de Paleontología (IVIC). La colección de 

los especímenes fósiles que se estudiaron está enmarcada en el Proyecto Paleomapas de 

Venezuela, del Laboratorio de Paleontología-IVIC, el cual cuenta con el permiso No. IVIC-1096 

otorgado por el Instituto de Patrimonio Cultura (IPC). 
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4.9 Tratamiento y análisis de los datos. Una vez identificados los invertebrados hasta el 

nivel taxonómico más bajo posible, se construyó una matriz de abundancia con los datos del 

muestreo cuantitativo. El tratamiento de los datos se rigió por los siguientes criterios: 

 Para los análisis multivariados fueron usados únicamente los datos de abundancia de 

moluscos. Los otros grupos de invertebrados como crustáceos (incluyendo cirrípedos), 

briozoarios (como Discoporella), corales (como Diploastraea) y aquellos moluscos 

difíciles de cuantificar por lo fragmentario de sus esqueletos (como Ostraea sp.) fueron 

incluidos de forma cualitativa. Turritella también fue incluido de forma cualitativa en 

los análisis descriptivos puesto que su gran abundancia dificulta la visualización de la 

distribución de puntos en los gráficos de dispersión. 

 Los análisis cuantitativos se hicieron con base a género, debido a la gran diferencia en 

número de especies en algunos de los géneros reportados (e.g. Turritella vs. 

Caryocorbula), a las dificultades en la identificación de muchas especies (e.g. 

Cancellaria), y a que usualmente el hábitat de muchas de las especies de un mismo 

género tienden a ser similares (Allmon, 1996). 

 Aquellos géneros que mostraron una frecuencia de aparición menor a 3 unidades 

muestrales (cuadratas o estratos según corresponda) en todos los niveles estudiados, 

sólo fueron tomados en cuenta de forma cualitativa. Igualmente aquellas unidades 

muestrales con presencia de menos de 3 géneros de moluscos fueron excluidas del 

análisis cuantitativo, con objeto de reducir el peso de los géneros muy raros (singletons, 

doubletons), y para no introducir información redundante a los análisis (Hendy, 2013) 

 Se transformó los datos con la función𝑦 = 𝑙𝑜𝑔10 𝑥 + 1, siendo 𝑥 la abundancia de un 

taxón cualquiera de los registrados. Se usó esta transformación debido a la gran 

abundancia de gastrópodos del género Turritella comparada a otros taxa presentes en 

la secuencia estratigráfica.  

4.9.1Aspectos tafonómicos. Se utilizaron las muestras del muestreo cuantitativo para inferir 

posibles procesos ocurridos durante la vida, posterior a la muerte y antes de la fosilización de 

los organismos (Benton y Harper, 2009). El análisis tafonómico se concentró en dos aspectos 

principales: 

 Depredación: Se comparó el total de individuos con evidencias de depredación de tipo 

perforación (drilling), respecto al total de organismos del mismo género registrados en 

todas las muestras, a fin de determinar la frecuencia de depredación sobre éste. El 
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mismo procedimiento se realizó para cada taxa, en cada estrato, a fin de estimar 

posibles cambios de frecuencia de bioerosión por perforaciones en cada género a lo 

largo de la secuencia. Por último, se calculó el porcentaje del total general que 

representa la frecuencia de perforaciones en cada género, esto con el objeto de 

determinar cuáles son los géneros de moluscos más depredados y probablemente el 

recurso alimenticio más importante para moluscos depredadores. 

 Fragmentación: Se comparó el total de individuos por clase fragmentados, fracturados 

y retrabajados en cada estrato a lo largo de la columna y en total. Además se calculó el 

promedio de fósiles fragmentados para determinar la variabilidad de la fragmentación 

en la secuencia. Por último, se comparó el número de valvas desarticuladas (si las 

hubiere) con el total de bivalvos por género. Estos datos servirán de evidencias 

indirectas para interpretar la energía del medio donde se sedimentó la secuencia 

estratigráfica de Cerro la Cruz. 

4.9.2 Análisis Multivariados. Para agrupar y ordenar las muestras en función de los 

organismos presentes, otras características de los mismos y así determinar si existe ciclicidad 

ambiental en la secuencia estudiada, se aplicaron los siguientes análisis multivariados 

exploratorios: 

 Análisis de Clúster: Dada la variabilidad de los datos obtenidos en el muestreo 

cuantitativo, se utilizó el Método de Ward como método aglomerativo en el análisis de 

agrupaciones, basado en una matriz de disimilitud usando la distancia Bray-Curtis 

sobre las abundancias promedio de moluscos por estrato. El objetivo de este método es 

agrupar las unidades muestrales (i.e. cuadratas) de manera que la variabilidad 

intragrupo sea menor que la variabilidad intergrupo (Legendre y Legendre, 1998). 

Estos autores establecen que el método debe utilizarse con datos métricos (e.g. 

euclídeos), pero que el uso de un coeficiente de distancia asimétrico adecuado (como el 

de Bray-Curtis) permite el uso del Método de Ward con datos de abundancia de 

especies. Las características de este método de agrupamiento, así como el tipo de datos 

colectados en el muestreo (con alta variabilidad), fueron usadas como criterio a la hora 

de seleccionar el Método de Ward entre otros métodos de uso más frecuente, como el 

UPGMA. Este análisis se realizó usando el programa PAST 3.08 (Hammer et al., 2001) 

 Detrended Correspondence Analysis (DCA): El DCA es una técnica de ordenación de 

uso común en el análisis paleoecológico (Hendy, 2013; Correa-Metrio et al, 2014). En 

este análisis de ordenación se evita el denominado efecto de arco, artefacto que se 
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produce en otros análisis semejantes cuando se analizan gradientes muy largos o data 

muy incompleta, lo que es muy común en muestras paleontológicas (Legendre y 

Legendre, 1998; Quinn y Keough, 2002; Hendy, 2013). Se usaron los datos obtenidos 

del muestreo cuantitativo, incluyendo de forma complementaria la abundancia de 

Turritella, con el objetivo de hacer más interpretable el gráfico resultante (debido a que 

la abundancia de éste género tiene gran inercia sobre la data), y describir de manera 

más sencilla la distribución relativa de las muestras en el espacio de las especies. Este 

análisis se realizó con el paquete Vegan (Oksanen et al., 2016), y se graficó usando el 

paquete ggplot2, ambos disponibles en el lenguaje R. 

 Calibración del DCA: Con el objetivo de calibrar la interpretación del DCA (i.e 

interpretar el gradiente paleoambiental subyacente), se utilizó un modelo lineal 

estándar, utilizando como variable independiente la proporción de abundancia entre 

los organismos detritívoros y suspensívoros (por cuadrata) a lo largo de la secuencia 

(transformada con la función mencionada anteriormente). Esta relación produce un 

índice positivo: cuando los valores son menores a la unidad y cercanos a cero, e indican 

una dominancia relativa de suspensívoros; mientras que aquellos mayores a la unidad, 

sugieren la dominancia relativa de detritívoros. Como variable dependiente se utilizó el 

score de cada localidad en el eje DCA1 sin transformar. Este tipo de análisis 

complementarios son recomendados por Hendy (2013) para fundamentar la 

interpretación de la tendencia de los datos de forma cuantitativa. Este modelo se realizó 

seleccionando aleatoriamente una submuestra (n = 40) de los datos usados en el DCA, 

utilizando el paquete Stats, y se graficó usando el paquete ggplot2 ambos disponibles 

en el lenguaje R. 

 Prueba de hipótesis y ordenaciones adicionales: Con objeto de poner a prueba la 

existencia de diferencias significativas entre los grupos de estratos inferidos por el 

análisis de agrupaciones (Clúster) o detectar la existencia de grupos alternativos, se 

usaron los análisis: NMDS, CAP, ANOSIM y SIMPER. A diferencia del DCA, en este caso, 

la presencia de Turritella si fue tomada en cuenta de forma cuantitativa, puesto que no 

existe razón justificada para excluir éste género de las pruebas de hipótesis. Para 

realizar estos análisis, se tomó un subconjunto aleatorio (n = 50) delas unidades 

muestrales usadas en el DCA.  

o N-MDS (non-metric multidimensional scaling): Es un método de ordenación 

no métrica, que ordena objetos en un espacio multidimensional reducido 
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utilizando un índice de similitud o disimilitud (Legendre y Legendre, 1998). Se 

usó este análisis para estudiar la estructura de los datos agrupados y 

determinar si se ordenan según lo reportado en el análisis de agrupaciones o si 

por el contrario existen agrupaciones alternativas. Este análisis se llevó a cabo 

empleando el índice de disimilitud Bray-Curtis. Esta ordenación fue realizada 

en el programa PAST 3.08. (Hammer et al., 2001) 

o CAP (Canonical Analysis of Principal Coordinates): Es un método 

desarrollado para estudiar hipótesis de agrupamiento basada en el análisis 

discriminante de coordenadas principales usando un índice de similitud o 

disimilitud dado (Anderson y Willis, 2003). Este método de ordenación se 

utilizó para determinar si el agrupamiento resultante del análisis de clúster es 

eficiente como separador de unidades muestrales, y como método alternativo 

al N-MDS para agrupar los estratos en la secuencia estratigráfica basado en una 

hipótesis a priori (Anderson y Willis, 2003). En este análisis se usó el índice de 

disimilitud Bray-Curtis y cómo hipótesis la agrupación propuesta por el análisis 

de clúster. Esta ordenación se hizo a través de una función de programación 

propia basada en la función CAPdiscrim, disponible en el paquete BiodiversityR 

(Kindt y Coe, 2005), disponible en el lenguaje R.  

o ANOSIM (Analysis of Similarities): Es una prueba estadística que evalúa 

diferencias entre matrices de similitud y disimilitud (Legendre y Legendre, 

1998), y reporta si las diferencias entre grupos de unidades muestrales son 

significativas o no. Se utilizó esta prueba estadística como criterio principal para 

determinar si los grupos encontrados en los análisis previos son 

significativamente distintos entre sí. Esta prueba fue realizada con el programa 

PAST 3.08 (Hammer et al., 2001). 

o SIMPER (Similarity percentage): Se usó esta prueba estadística para 

determinar cuáles de las especies son responsables de las diferencias 

observadas entre grupos de estratos en la secuencia y en qué grado. Esta prueba 

fue hecha con el programa PAST 3.08 (Hammer et al., 2001). 

5. RESULTADOS 

5.1 Paleontología Sistemática. Basado en el análisis de aproximadamente 5300 elementos 

esqueletales fue posible reconocer la presencia de al menos 43taxa dentro de la asociación 
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estudiada en Cerro La Cruz. Estos incluyen4 Phylum, 27 Familias, 32 géneros y 43 especies 

(Anexo 4) descritas en base a las características morfológicas diagnósticas, biocron, y 

distribución geográfica. Es importante mencionar que solamente un espécimen de cada uno de 

los taxa identificados en Cerro La Cruz fue catalogado en la Colección de Paleontología IVIC. El 

resto de los especímenes no fueron catalogados, pero se menciona la cantidad de los mismos 

que fue revisado. 

 

Phylum ARTHROPODA Laetreille, 1829 

Orden DECAPODA Laetreille, 1802 

Infraorden BRACHYURA Laetreille, 1802 

Familia AETHRIDAE Dana, 1851 

Género Eriosachila Blow & Manning, 1996. 

Comentarios. Eriosachila es un género de cangrejos extinto, cercanamente relacionado con 

géneros actuales como Osachila y Hepatus (Blow y Manning, 1996). Especies recientes de este 

género habitan ambientes marinos muy variados, generalmente con fondos blandos y mixtos, 

tanto de grava, arena, fango, y fondos con vegetación (Moscoso, 2012). 

Biocron y distribución. Eoceno al Mioceno fide Schweitzer et al. (2005); Neotropical 

(Schweitzer et al. 2002). 

 

Eriosachila rathbunae Maury, 1930 

Material. Caparazón; IVIC-P-3541 (Fig. 5-A). 5 caparazones adicionales. 

Descripción. Caparazón suboctagonal, más ancho que largo. Margen anterolateral redondeado, 

con espinas anterolaterales poco desarrolladas y en forma de lóbulos. Regiones del caparazón 

bien definidas, con 8protuberancias prominentes. Frente ligeramente deprimido, con una 

hendidura media. Frente amplia, aproximadamente de un cuarto de la longitud de la anchura 

del caparazón.  

Comentarios. La forma del caparazón, estructura de las espinas y ángulos anterolaterales, las 

protuberancias y su distribución en la superficie del caparazón, además de la hendidura en la 

frente son los caracteres diagnósticos del género y de la especie (Blow y Manning, 1996). Hasta 

ahora esta especie sólo ha sido descrita para el Mioceno de la Cuenca de Falcón (Feldmann y 

Schweitzer, 2004). 
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Familia HEXAPODIDAE Miers, 1886 

Género Palaeopinnixa Vía, 1959 

Palaeopinnixa perornata Collins & Morris, 1976 

Material: Caparazón; IVIC-P-3542 (Fig. 5-B). 2 caparazones adicionales. 

Descripción. Caparazón subcuadrangular, más ancho que largo, alcanzando su máxima 

anchura cerca del margen posterolateral. Ángulos anterolaterales lisos, cortos y muy 

redondeados. Frente muy amplia representando aproximadamente un tercio del ancho del 

caparazón, prácticamente recta, al igual que el margen posterior. Regiones del caparazón poco 

definidas, suturas musculares excavadas. 

Comentarios. La profundidad de la sutura, forma general del caparazón y ausencia de 

ornamentación (en este caso también involucrando procesos tafonómicos) son los caracteres 

diagnósticos de esta especie (Collins y Morris, 1976). P. perornata es la única especie de la 

familia Hexapodidae reportada para la Formación Castillo (Feldmann y Schweitzer, 2004). 

Adicionalmente esta especie, únicamente reconocida por su registro fósil, también fue 

reportada por Collins y Morris (1976) para Barbados. 

Biocron. Mioceno temprano a tardío fide Feldmann y Schweitzer (2004). 

 

Phylum BRYOZOA Ehrenberg, 1831 

Clase GYMNOLAEMATA Allman, 1856 

Orden CHEILOSTOMATA Busk, 1859 

Familia CUPULADRIIDAE Laggaij, 1952 

Género Discoporella d’Orbigny, 1852 

Comentarios. Discoporella es un género de briozoos cupuládridos de vida libre, restringidos 

principalmente a ambientes arenosos y fangosos, sin corales y fanerógamas marinas (O’Dea et 

al. 2004).Junto con Cupuladria (otro género de la misma familia), son parte importante de la 

comunidad de los invertebrados bentónicos filtradores de los ambientes arenosos del Caribe 

(O’Dea et al. 2004). 

Distribución. Pantropical (O’Dea et al. 2004). 
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Discoporella sp. 

Material. Colonia completa; IVIC-P-3543 (Fig. 5-C). 10 colonias adicionales fragmentarias. 

Descripción. Colonia discoidal, levemente cónica y de baja altura respecto a la anchura, de 

centro ligeramente prominente y erosionado. Zooides distribuidos regularmente en hileras 

radiales. Autozooides más altos que anchos, alcanzando su anchura máxima hacia el centro del 

opesio, estando este último perforado lateralmente por poros. Superficie inferior de la colonia 

con diminutas granulaciones, pero sin poros. 

Comentarios. Herrera-Cubilla et al. (2008) plantean que el registro fósil de los cupuládridos es 

de los más completos de los briozoos en el Neógeno del Caribe. Estos mismos autores utilizaron 

un conjunto de caracteres morfométricos para diferenciar especies de Discoporella 

previamente asignadas a D. umbellata, (especie considerada cosmopolita y de amplia 

distribución) y/o ubicadas dentro del género pero sin identificación especifica en ambas costas 

de Panamá. El material estudiado muestra las características diagnósticas del género, y aunque 

algunos especímenes se encuentran relativamente bien preservados, no fue posible 

identificarlos a nivel de especie debido a que se hace necesario de un alto número de ejemplares 

(Herrera-Cubilla et al., 2008). Este género ha sido reportado para varias localidades del Caribe 

(Herrera-Cubilla et al. 2008) y también para Venezuela (Rucker, 1967; Weisbord, 1967). Sin 

embargo, es registrado por primera vez en la Formación Castillo, y además por su edad 

representa la evidencia más antigua del género en el país. 

 

Phylum CNIDARIA Verril, 1865 

Clase ANTHOZOA Ehrenberg, 1834 

Orden SCLERACTINIA Bourne, 1900 

Familia DIPLOASTRAEIDAE Chevalier & Beauvais, 1987 

Género Diploastrea Matthai, 1914 

Comentarios. Diploastrea es un género de corales pétreos masivos y formadores de arrecife, 

con un único representante actual (D. heliopora) restringido a las zonas tropicales de la región 

Indo-Pacífica (Veron, 2000). En el registro fósil, el género cuenta con 11 especies descritas y 

una distribución Pantropical. Sin embargo, el género desaparece del registro fósil del Caribe 

durante el límite Oligo-Mioceno (Huang et al., 2014). 

Biocron y distribución. Eoceno al Reciente (Huang et al., 2014); Pantropical (Veron, 2000). 

 

 



26 

 

Diploastrea cf. crassolamellata Duncan, 1863 

Material. Colonia aislada; IVIC-P-3544 (Fig. 5-D), Colonia aislada, IVIC-P-3580 (Fig. 5-F). 6 

Colonias adicionales. 

Descripción. Colonia pequeña, plocoide, con el extremo superior de los coralitos rotos, los 

cuales están unidos por las epitecas y se originan en una base común. Poseen un diámetro entre 

6 y 6.5 mm, con 24 septos dispuestos en3 ciclos (6+6+12), siendo los de primer orden 

ligeramente sinuosos, alcanzando la columela y con costas. En la epiteca los septos de segundo 

y tercer orden se fusionan cerca de la columela, superficie de los septos granulada. Columela 

trabecular bien desarrollada.  

Comentarios.Las muestras fueron identificadas como D. cf. crassolamellata a pesar de que los 

coralitos están rotos por debajo del nivel de la superficie de los cálices, donde se observaría una 

de las características diagnósticas del género, el ensanchamiento del margen superior de los 

septos primarios hacia la pared del coralito. Sin embargo, las muestras presentan un conjunto 

de otras características descritas para la especie por distintos autores. Las colonias pequeñas 

de esta especie están constituidas por un número reducido de coralitos que surgen de una 

diminuta base o pedúnculo (Coryell & Ohlsen, 1929), las cuales son ilustradas por Vaughan 

(1919) y también están presentes en algunas muestras.Los cálices de los coralitos pueden 

fosilizar como moldes según lo mencionado por Duncan (1863), ilustrado por Vaughan (1919) 

y también presente en una de las muestras (Fig. 5-F). El diámetro de los coralitos está dentro 

del intervalo mencionado para la especie por varios autores (Duncan 1863, Vaughan 1919, 

Coryell & Ohlsen 1929, Huang et al. 2014). El número de ciclos de septos es variable entre los 

coralitos de la especie (generalmente entre 3 y4), aunque en colonias jóvenes, donde los 

coralitos son pequeños, hay tres ciclos (Duncan 1863), tal como en las muestras. En algunos 

coralitos los septos pueden ser sinuosos, curvados, y los del 2do y 3er ciclo pueden estar 

fusionados entre sí y a la columela, formándose espacios interseptales junto a la pared del 

coralito (Duncan 1863, Vaughan 1919).Todas estas características son observadas en las 

muestras, a excepción del ensanchamiento del margen superior de los septos hacia la pared del 

coralito.En el área que abarca el Caribe, América Central y sur de Estados Unidos se han 

reportado al menos 4 especies de Diploastrea (Duncan 1863, Vaughan 1919, Coryell & Ohlsen 

1929, Wells 1932, Budd et al. 1992), las cuales presentan una morfología muy similar. Por ello 

para lograr una identificación segura de las muestras se hace necesario una revisión de los 

holotipos de las especies del género para establecer diferencias más claras entre las especies 

presentes en el Proto-Caribe y determinar si el material estudiado pertenece efectivamente al 
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taxón. D. crassolamellata ha sido reportada en numerosas localidades en formaciones del 

Eoceno y Oligoceno del Caribe, incluyendo Venezuela, y más particularmente en la secuencia 

Oligocena de la Formación Castillo (Johnson et al., 2009). Varios autores afirman que durante 

la transición entre el Oligoceno y el Mioceno ocurrió la extinción de numerosos géneros de 

corales en el Caribe (e.g. Diploastrea, Astrocoenia, Astreopora y Stylocoeniella), aunque algunos 

de ellos aún persisten en la región Indo-Pacífica (Budd, 2000; Johnson et al. 2009). Según 

Edinger y Risk (1994) muchos de estos géneros se extinguieron localmente o redujeron su área 

de distribución de forma importante al final del Oligoceno, no obstante la desaparición 

definitiva de estos grupos pudo haberse prolongado hasta mediados del Mioceno. Registros 

más recientes (Zapata et al., 2016) extienden el biocron de D. crassolamellataen el Caribe hasta 

principios del Mioceno (Aquitaniense, ~22Ma), en concordancia con la proyección de Edinger 

y Risk (1994).Sin embargo, la presencia de esta especie en los estratos bien datados de Cerro 

La Cruz (18-17 Ma; Burdigaliense), representarían la última aparición del género en el registro 

fósil del Caribe antes de su extinción.  

 

Phylum MOLLUSCA Linnaeus, 1758 

Clase SCAPHOPODA Bronn, 1862 

Orden DENTALIIDA Da Costa, 1776 

Familia DENTALIIDAE Gray, 1834 

Género Dentalium Linnaeus, 1758 

Comentarios. Dentalium es un género de escafópodos marinos, semi infaunales, detritívoros, 

muy diverso y de amplia distribución, comúnmente asociados a fondos fangosos y de arena fina 

(Díaz y Puyana, 1994). Son abundantes tanto en la actualidad como en el registro fósil.  

Biocron y distribución. Silúrico al Reciente; Cosmopolita. 

 

Dentalium bocasense Olsson, 1922 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3580 (Fig. 5-E). 265 especímenes fragmentarios 

adicionales. 

Descripción. Concha en sección transversal prácticamente circular, curvada, de costillas 

principales pronunciadas y afiladas, con una ornamentación secundaria discreta dispuesta en 

el centro cóncavo de los interespacios de las costillas primarias.  

Comentarios. Esta especie fue reportada inicialmente para el Mioceno de Costa Rica, la 

Formación Gatún (Panamá) y la Formación la Rosa (Zulia, Venezuela) por Jung (1965); y para 
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la localidad de estudio por Rincón et al. (2014). La morfología de la ornamentación de la concha 

fue establecida por Olsson (1922) como carácter diagnóstico de la especie, pero dado a que la 

morfología en las especies del género es poco variable sería conveniente realizar un estudio 

más detallado de los especímenes asignados a este taxón para revisar posibles sinonimias.  

Biocron. Mioceno temprano (Jung, 1965). 

 

Figura 5: Taxa de crustáceos, briozoarios, corales y escafópodos encontrados en Cerro la Cruz. 
A) IVIC-P-3541: caparazón de Eriosachila rathbunae, B) IVIC-P-3542: caparazón de Paleopinnixa 

perornata, C) IVIC-P-3543: colonia de Discoporella sp., escala 2mm D) IVIC-P-3544: colonia de 
Diploastrea cf. crassolamellata; E) IVIC-P-3580: concha de Dentalium bocasense. Barras de escala 5mm. 

F) IVIC-P-3580: Detalle de colonia de Diploastrea cf. crassolamellata, molde de zooide. Escala 2mm. 
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Clase BIVALVIA Linnaeus, 1798 

Orden NUCULANIDA Carter et al. 2000 

Familia NUCULANIDAE Adams & Adams, 1858 

Género Adrana, Adams & Adams, 1858 

Comentarios. Adrana es un género de bivalvos infaunales, detritívoros y de locomoción 

facultativa (Alberhan et al. 2004) asociados a fondos arenosos y fangosos someros (Díaz y 

Puyana, 1994).  

Biocron y distribución. Paleoceno al Reciente (Sessa et al., 2012); Cuenca del Caribe. 

 

Adrana tellinoides Sowerby, 1823 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3545 (Fig. 6-A). 9 especímenes adicionales. 

Descripción. Valvas frágiles, aplanadas y de forma lanceolada, ornamentadas por líneas de 

crecimiento concéntricas muy discretas. Margen dorsal muy alargado y prácticamente recto, 

umbo muy discreto, desplazado ligeramente hacia el frente. Margen frontal y posterior 

redondeado, este último muy proyectado. Margen ventral arqueado. 

Comentarios. La morfología de las valvas es característica del género (Weisbord, 1964a; Jung, 

1969). Otros caracteres diagnósticos de la especie (como la charnela) no pudieron ser revisados 

debido a que no se encontraron fósiles desarticulados. El género y la especie han sido 

reportados en diversas oportunidades en Venezuela (Plioceno; Weisbord, 1964a), y para otras 

localidades del Caribe (Mioceno tardío; ~11.6-5.0 Ma; Trinidad y Tobago y Panamá; Woodring, 

1957; Jung, 1969). Considerando que esta especie es más común en sedimentos del Mioceno 

tardío a Plioceno, su presencia en la Formación Castillo parece constituir el registro más antiguo 

de la especie.  

Biocron. Mioceno temprano al Reciente (Jung, 1969).  

 

Género Nuculana Link, 1807 

Comentarios. Nuculana es un género de bivalvos infaunales detritívoros, de locomoción 

facultativa y asociados a fondos blandos –principalmente lodosos- (Díaz y Puyana, 1994). Se 

caracteriza por tener la concha oval-triangular y equivalva, ligeramente inflada y con el margen 

posterior proyectado. Las valvas suelen estar ornamentadas con líneas de crecimiento 

concéntricas bien definidas (Morley, 1971). 

Biocron y distribución. Silúrico – Reciente (Liljedahl, 1994); Cosmopolita (Morley, 1971). 
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Nuculana (Sacella) gracillima Jung, 1965 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3546 (Fig. 5-B). 52especímenes completos adicionales. 

Descripción. Forma de la concha típica del género con el margen dorsal anterior ligeramente 

convexo y el dorsal posterior ligeramente cóncavo. Extremo posterior muy proyectado 

posteriormente y subagudo. Umbo bajo, valvas ornamentadas con líneas de crecimiento 

concéntricas más espaciadas y prominentes en la región paleal. Centro de la concha inflado. 

Comentarios. El material revisado presenta las características típicas del género y de la especie 

(Jung, 1965), con ligeras variaciones en la ornamentación que parecen estar asociadas 

principalmente a factores tafonómicos. Descrita por Jung (1965) para la Formación Cantaure 

(Mioceno temprano, Falcón), esta especie ha sido reportada previamente para la localidad de 

estudio por Sánchez-Villagra et al. (2000) y Rincón et al. (2014). También fue registrada por 

Hendy et al. (2015) para la Formación Jimol (Mioceno temprano, Colombia). 

Biocron. Mioceno temprano fide Hendy et al. (2015) 

 

Nuculana aff. forcarti Jung, 1965 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3547 (Fig. 6-C). 63especímenes completos adicionales. 

Descripción. Forma de la concha típica de Nuculana. Valvas ornamentadas con líneas de 

crecimiento muy finas. Cercano al margen dorsal posterior presenta una quilla similar a la 

presente en Caryocorbula, que termina cerca del extremo posterior. 

Comentarios. Este morfotipo presenta una morfología similar a N. gracillima, diferenciándose 

de esta última por la ornamentación de las valvas, por presentar valvas más largas respecto a 

la altura, así como el extremo posterior y anterior se encuentran más proyectado. Además, el 

margen dorsal posterior es menos cóncavo que en N. gracillima. El morfotipo aquí descrito es 

similar a N. forcarti (sensu Jung, 1965), en cuanto a la morfología de las valvas y la 

ornamentación, pero se diferencia de ésta en el desarrollo de la quilla (está más desarrollada 

en el material estudiado). De tal forma, es posible que se trate de una especie afín o una variedad 

morfológica de N. forcarti. Esta especie ha sido previamente mencionada para el Mioceno 

temprano de la Formación Cantaure (Península de Paraguaná, Cuenca de Falcón). 

 

Nuculana sp.  

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3548 (Fig. 6-D). 143especímenes adicionales. 

Descripción. Forma de la concha típica de Nuculana. Umbo bajo, ligeramente desplazado 

frontalmente, margen dorsal anterior cóncavo, más fuertemente hacia la región anterior, donde 
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se proyecta ligeramente hacia arriba. Margen dorsal posterior cóncavo, muy proyectado y 

fuertemente curvado. Margen ventral redondeado, haciéndose más recto hacia la región 

posterior. Valvas infladas en la región media, aparentemente ornamentadas con líneas de 

crecimiento, más gruesas en la región paleal y más finas hacia el borde de las valvas.  

Comentarios. Este morfotipo presenta características similares a N. gracillima (principalmente 

la ornamentación), pero se diferencia de esta especie en la morfología de los márgenes dorsales, 

la presencia de la proyección dorsal frontal y en el desarrollo del extremo posterior 

(ligeramente más desarrollado en Nuculana sp.). Debido a que sólo se encontraron moldes, y a 

que la ornamentación, que es diagnóstica en muchas especies como N. gracillima, se presenta 

pobremente preservada, no fue posible determinar si se trata de una especie nueva o de alguna 

otra especie del género ya descrita para el Mioceno del Caribe.  

 

Orden ARCIDA Stoliczka, 1871 

Familia ARCIDAE Lamark, 1809 

Género Anadara Gray, 1847 

Comentarios. Anadara es un género de bivalvos de concha oval, oblonga o subtrapezoidal, 

ornamentada con costillas radiales anchas. Suelen habitar fondos blandos, arenosos, fangosos, 

mixtos y en ocasiones con fanerógamas marinas, y también ambientes con salinidad 

relativamente reducida (Díaz y Puyana, 1994; Hendy et al., 2015). Presentan locomoción 

facultativa, habito semi-infaunal y dieta suspensívora (Mikkelsen y Bieler, 2008). En Venezuela, 

y particularmente en la localidad de muestreo, se han reportado previamente diferentes 

especies asignadas al género (Hodson et al. 1927; Jung 1965, 1989; Sánchez-Villagra et al. 2000; 

Rincón et al. 2014). 

Biocron y distribución. Cretácico – Reciente (Morley, 1971); Cosmopolita (Morley, 1971).  

 

Anadara (Rasia) mirandana Hodson, 1927 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3549 (Fig. 6-E). 20 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha oblonga ligeramente inflada, con el margen posterior proyectado y 

prominente, y el margen anterior menos desarrollado. Margen dorsal anterior corto y recto, 

posterior más largo y angulado. Umbo pronunciado y curvado. Margen ventral muy redondeado 

en la sección posterior y anterior, siendo menos curvo en la sección media. Valvas 

ornamentadas con costillas radiales anchas, además de líneas de crecimiento concéntricas. 
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Comentarios. La morfología de las valvas, el margen ventral, las longitudes relativas de los 

márgenes dorsales, así como la forma de la concha permiten diferenciar esta especie de las otras 

presentes en el género (Hodson et al., 1927). Inicialmente reportada por Hodson et al. (1927) 

para la Formación La Rosa (Mioceno temprano, Edo. Zulia), también fue reportada por Sánchez-

Villagra et al. (2000) para Cerro La Cruz.  

Biocron. Burdigaliense, Mioceno temprano (20.4-15.97Ma) fide Sánchez-Villagra et al. (2000). 

 

Anadara (Rasia) tirantensis Hodson, 1927 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3550 (Fig. 6-F). 11 especímenes completos. 

Descripción. Forma similar a. mirandana, aunque las valvas son ligeramente infladas y con el 

margen posterior menos proyectado. Margen dorsal posterior corto, culminando en un ángulo 

pronunciado; margen dorsal anterior más corto que el posterior. Umbo pronunciado ocupando 

aproximadamente un tercio del ancho total del margen dorsal. Margen ventral muy redondeado 

en toda su extensión. Valvas ornamentadas con costillas radiales anchas, y con marcas de 

crecimiento concéntricas.  

Comentarios. La morfología general de las valvas, las longitudes relativas de los márgenes y su 

forma permiten asignar el material revisado a la especie (Hodson et al., 1927). Si bien es similar 

a A. mirandana, se diferencia de ésta en la forma y longitud relativa de los márgenes dorsales 

(deprimidos hacia el margen ventral y más cortos que en A. mirandana).Además se distinguen 

en la forma del margen ventral (completamente redondeado en A. tirantensis), y la prominencia 

de la región posterior de las valvas (mucho más pronunciada en A. mirandana). Inicialmente 

reportada por Hodson et al. (1927) para el estado Falcón, también fue registrada por Hendy et 

al. (2015) para la Formación Castilletes (Mioceno de Colombia). Este es el primer registro de la 

especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Mioceno temprano (20.4Ma) a medio (13.8Ma) fide Hendy et al. (2015). 

 

Orden CARDIIDA Ferussac, 1822 

Familia SEMELIDAE Stolicza, 1870 

Género Semele Schumacher, 1817 

Comentarios. Semele es un género de bivalvos detritívoros infaunales, de movilidad facultativa 

asociados a fondos blandos y vegetados someros (Díaz y Puyana, 1944; Aberhan et al., 2004). 

Biocron y distribución. Paleoceno-Reciente (Beal, 1948); Pantropical (Morley, 1971). 
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Semele zuliana Hodson & Hodson, 1931 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3551 (Fig. 6-G). 2especímenes completos. 

Descripción. Valvas oblongas ornamentadas con pliegues concéntricos, haciéndose éstos más 

prominentes hacia el margen ventral. Umbo ligeramente proyectado y desplazado 

posteriormente. Margen dorsal anterior ligeramente convexo; margen dorsal posterior 

ligeramente cóncavo en la sección próxima al umbo y luego prácticamente recto. Márgenes 

anterior, posterior y ventral redondeados, estando el último ligeramente proyectado 

posteriormente. 

Comentarios. Además de la forma de las valvas, la ornamentación es diagnóstica para esta 

especie (Hodson y Hodson, 1931). Fue originalmente descrita por Hodson y Hodson (1931) 

para la Formación La Rosa (Mioceno temprano del estado Zulia). Éste es el primer registro 

confirmado de la especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Mioceno temprano (Hodson y Hodson, 1931). 

 

Semele sp.  

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3552 (Fig. 6-H). 42especímenes adicionales. 

Descripción. Concha suboval ligeramente oblonga, equivalva. Margen dorsal anterior 

semicircular, dorsal posterior mediana a fuertemente cóncavo en la región próxima al umbo. 

Extremo posterior ligeramente proyectado y arqueado. Margen ventral ligeramente convexo. 

Umbo discreto, ligeramente proyectado posteriormente, y subagudo. Superficie de las valvas 

ornamentada con líneas de crecimiento finas.  

Comentarios. A pesar de mostrar una morfología de las valvas típica del género, otras 

estructuras como la morfología del seno paleal (diagnóstica para el taxón), no pudo ser 

observado puesto que no se encontraron ejemplares desarticulados. Este morfotipo se 

diferencia de Semele zuliana en la forma de las valvas (más alta en esta especie) y la 

ornamentación. Material de morfología similar fue reportado por Sánchez-Villagra et al. (2000) 

para la localidad de estudio. 

 

Familia TELLINIDAE Blainville, 1814 

Género Macoma (Psammacoma) Dall, 1900 

Comentarios. Macoma es un género muy diverso de bivalvos infaunales filtradores y 

detritívoros facultativos, de locomoción facultativa, usualmente asociados a fondos blandos y 

fondos con vegetación someros (Díaz y Puyana, 1944; Aberhan et al., 2004).  
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Biocron y distribución. Eoceno-Reciente (Olsson, 1930); Pantropical (Morley, 1971). 

 

Macoma (Psammacoma) sp. 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3553(Fig. 6-I). 147 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha inequilateral y delgada, poco inflada, con el margen posterior más corto 

que el anterior, umbo ligeramente proyectado, agudo o subagudo. La superficie de las valvas 

suele estar ornamentada por líneas de crecimiento. 

Comentarios. La forma de las valvas y la ornamentación son características del grupo (Jung, 

1965). El género ha sido reportado en diversas ocasiones para el país, el Caribe y otras 

localidades del Neotrópico (Jung, 1965, Rincón et al., 2014, Hendy et al., 2015), incluyendo 

Cerro La Cruz (Sánchez-Villagra et al., 2000). Muchos de los ejemplares encontrados son 

similares morfológicamente a Psammacoma gatunensis, especie previamente reportada por 

Hodson y Hodson (1931) para el estado Falcón y por Sánchez-Villagra et al. (2000) para la 

localidad de estudio. Las características diagnósticas de las especies dentro de este género 

suelen estar asociadas a la superficie interna de las valvas y desafortunadamente no se encontró 

material desarticulado, por lo que no pudo ser identificada a nivel específico. Sin embargo, es 

posible que existan dos o más morfotipos diferentes dentro de las muestras asignadas a este 

género. 

 

Familia CARDIDAE Lamarck, 1809 

Género Trigoniocardia Dall, 1900 

Comentarios. Trigoniocardia es un género de bivalvos suspensívoros infaunales, de 

locomoción facultativa (Alberhan et al. 2004) usualmente asociados a fondos blandos de 

sedimento fino (Díaz y Puyana, 1994).  

Biocron y Distribución. Eoceno-Reciente (Jung, 1972); Pantropical (Morley, 1971). 

 

Trigoniocardia antillarum d'Orbigny, 1853 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3554 (Fig. 6-J). 15especímenes completos. 

Descripción. Concha pequeña, inflada, más alta que larga, ornamentada con costillas radiales 

gruesas y noduladas. Umbo prominente, ligeramente desplazado frontalmente. Margen 

anterior fuertemente redondeado. Margen posterior ligeramente convexo y truncado. Margen 

dorsal anterior más corto que el posterior, estando ambos fuertemente angulados en la región 

próxima al umbo.  
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Comentarios. Trigoniocardia antillarum es una especie moderna común en el Caribe hasta 

Brasil (Díaz y Puyana, 1994). En el registro fósil ha sido reportada para varias localidades en la 

Cuenca del Caribe en sedimentos del Mioceno tardío hasta el Plioceno (Weisbord, 1964a; Jung, 

1969; Aguilera, 2004). Adicionalmente Jung (1965) reportó una valva aislada asignable al taxón 

en la Formación Cantaure (Mioceno temprano), pero debido a lo escaso del material no avanzó 

en la taxonomía. Este es el reporte confirma la aparición en el Mioceno temprano, y consiste en 

el registro fósil más antiguo de la especie. Además es por primera vez registrado para la 

Formación Castillo. 

Biocron. Del Mioceno temprano (este trabajo) al Reciente (Díaz y Puyana, 1994). 

 

Trigoniocardia sp. 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3555(Fig. 6-K). 28 especímenes completos adicionales. 

Descripción. Concha subcuadrada, con el margen posterior truncado. Las valvas se encuentran 

ornamentadas por costillas radiales noduladas y prominentes, siendo los espacios entre ellas 

cóncavos.  

Comentarios. Como fue mencionado previamente, este género ha sido reportado en distintas 

localidades del Neotrópico y el Caribe (Maury, 1924; Pilsbry y Olsson, 1941; Woodring, 1957), 

incluyendo formaciones geológicas de Venezuela (Jung, 1965, 1989). El material revisado es 

morfológicamente similar a Anadara inutilis, no obstante se diferencia de esta última por 

presentar el umbo mucho más prominente, presentar costillas más pronunciadas con nódulos 

sobre estas, y la ausencia de la ornamentación concéntrica característica de A. inutilis. Debido 

al estado de mala preservación del material no fue posible identificar a qué especie es asignable, 

no obstante, algunos de los organismos revisados son morfológicamente similares a 

Trigoniocardia hannai, reportada por Jung (1965) para la Formación Cantaure. 
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Figura 6: Algunos bivalvos encontrados en Cerro la Cruz. A) IVIC-P-3545: Adrana tellinoides; B) 
IVIC-P-3546: Nuculana (Sacella) gracillima; C) IVIC-P-3547: Nuculana aff. N. forcarti; D) IVIC-P-3548: 
Nuculana sp. E) IVIC-P-3549: Anadara (Rasia) mirandana, F) IVIC-P-3550: Anadara (Rasia) tirantensis; 

G) IVIC-P-3551: Semele zuliana; H) IVIC-P-3552: cf. Semele sp.; I) IVIC-P-3553: Macoma 
(Psammacoma) sp.: J) IVIC-P-3554: Trigoniocardia antillarum, escala 2mm; K) IVIC-P-3555: 

Trigoniocardia sp.; L) IVIC-P-3556: Cyclinella cyclica; M) IVIC-P-3557Clementia (Clementia) dariena; 
N) IVIC-P-1544: Chionopsis tegulum, O) IVIC-P-149: Liromissus quirosensis. Barras de escala 5mm. 
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Familia VENERIDAE Rafinesque, 1815 

Género Cyclinella Dall, 1902 

Comentarios. Cyclinella es un género de bivalvos suspensívoros, infaunales y de locomoción 

facultativa asociados a fondos de arena fina y fondos fangosos (Aberhan et al., 2004; Díaz y 

Puyana, 1994). 

Biocron y distribución. Oligoceno-Reciente (Woodring, 1957); Neotropical. 

 

 

Cyclinella cyclica (Gyppy, 1866) 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3556 (Fig. 6-L). 25 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha subovoide, equivalva, inflada y más alta que larga. Margen anterior menos 

proyectado que el posterior. Margen dorsal anterior ligeramente cóncavo, similar al posterior 

en longitud y concavidad. Umbo ligeramente pronunciado, subagudo, producido levemente 

hacia atrás. Margen ventral pronunciado anteriormente, muy cóncavo. Valvas ornamentadas 

con líneas de crecimiento concéntricas.  

Comentarios. La morfología de la concha y la ornamentación con líneas de crecimiento 

concéntricas es la característica diagnostica de la especie (Jung, 1965). Cyclinella cyclica ha sido 

reportada en varias oportunidades para Venezuela, incluyendo la localidad de estudio (Jung, 

1965; Rincón et al., 2014). También ha sido reportada para otras localidades en el Caribe, como 

la Formación Tubará (Plioceno temprano, Colombia; Anderson, 1929), y la Formación 

Ferrotepec (Mioceno medio de México, Perrilliat, 1987). 

Biocron. Mioceno temprano (~23.03Ma) a Plioceno temprano (3.6 Ma) fide Landau et al. 

(2007) y Anderson (1929). 

 

Subfamilia METRINICINAE Gray, 1847 

Género Clementia Gray, 1847 

Comentarios. Clementia es un grupo de bivalvos con movilidad facultativa, de dieta 

suspensívora y hábito infaunal (Hendy et al., 2009), que habitan fondos fangosos y mixtos 

intermareales (Bernard et al., 1993). Este género está actualmente restringido a la región Indo-

Pacífica (Sartori y Gofas, 2016), no obstante existen numerosos reportes del género en el 

Neógeno del Caribe (e.g. Woodring, 1957; Jung, 1965; Sánchez-Villagra et al., 2000).  

Biocron y distribución. Eoceno al Cuaternario (48,6-0,012 Ma); Cosmopolita (Sartori y Gofas, 

2016). 
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Clementia (Clementia) dariena Conrad, 1855 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3557(Fig. 6-M). 13 especímenes completos adicionales. 

Descripción. Valvas de forma similar a Cyclinella cyclica, aunque con el umbo más prominente. 

Superficie de las valvas ornamentadas con pliegues concéntricos muy pronunciados, siendo 

más acentuada la ornamentación hacia el margen ventral, y la separación entre ellos más 

excavada. 

Comentarios. C. dariena es un bivalvo relativamente común en los yacimientos fósiles del 

Mioceno del país, siendo reportada para la localidad de estudio (Sánchez-Villagra et al., 2000, 

Rincón et al., 2014), y también en otras formaciones geológicas del país (Formación Cantaure y 

Formación Socorro; Jung, 1965) y del Caribe (Olsson, 1922; Woodring, 1957).  

Biocron. Eoceno al Plioceno (Olsson, 1922; Durham et al., 1949).  

 

Subfamilia VENERINAE Rafinesque ,1815 

Comentarios. Dentro de esta subfamilia están incluidos los géneros Chione, Chionopsis y 

Liromissus, aunque en algunos trabajos los dos últimos géneros, han sido considerados 

subgéneros de Chione (con Liromissus incluido dentro de Lirophora; Woodring, 1982). 

Chionopsis fue reconocida como un género propio por Coan y Valentich-Scott (2012), mientras 

que Liromissus fue redescrito como género por Roopnarine (1997). 

 

Género Chionopsis Olsson, 1932 

Comentarios. Chionopsis, al igual que Chione, es un género de bivalvo supensívoro infaunal, de 

movimiento facultativo (Aberhan et al., 2004; Hendy et al., 2009), usualmente asociados a 

fondos blandos y en ocasiones a fanerógamas marinas, en ambientes someros (Díaz y Puyana, 

1994).  

Biocron y distribución. Oligoceno-Reciente (Dockery, 1982); Tropical.  

 

Chionopsis tegulum Brown & Pilsbry, 1911 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-1544 (Fig. 6-N). 115 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha subtriangular, ligeramente oblonga y equivalva, con el margen anterior 

pronunciado y el posterior proyectado. Margen dorsal anterior ligeramente cóncavo y largo, 

dorsal posterior corto y prácticamente recto, exceptuando la sección distal donde se curva 

fuertemente para unirse al margen ventral. Umbo dirigido posteriormente. Margen ventral muy 
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redondeado en la sección posterior, pero ligeramente más recto en la región anterior. Superficie 

de las valvas ornamentadas con líneas de crecimiento concéntricas y ornamentación reticulada.  

Comentarios. La morfología de las valvas y la ornamentación de su superficie permiten asignar 

el material estudiado a la especie (Jung, 1965). Reportada inicialmente por Brown y Pilsbry 

(1911) para Panamá, esta especie ha sido reportada para distintas localidades de Ecuador 

(Marks, 1951) y Venezuela (Hodson et al., 1927; Jung, 1965), incluyendo la localidad de estudio 

(Sánchez-Villagra et al., 2000). 

Biocron. Del inicio del Burdigaliense (Mioceno temprano) al final del Tortoniense (Mioceno 

tardío) fide Sánchez-Villagra et al. (2000) y Hendy (2013). 

 

Género Liromissus Roopnarine, 1997 

Liromissus quirosensis (=Chione quirosensis) Hodson, 1927 

Material. Valva desarticulada; IVIC-P-149 (Fig. 6-O). 1especímen completo adicional. 

Descripción. Concha típica de Venerinae (ver Chionopsis), ornamentada con pliegues 

concéntricos fuertes.  

Comentarios. Liromissus es un género de bivalvos endémico de la Cuenca de Falcón 

(Venezuela; Roopnarine, 1997). La especie fue inicialmente descrita por Hodson et al. (1927) 

para el estado Falcón, quien la incluyo dentro de Lirophora. Roopnarine (1997) realizó un 

estudio morfológico de la ornamentación de las valvas en el material asignado a la especie y la 

definió como carácter diagnóstico al describir el género, siendo hasta la fecha monoespecífico. 

Esta especie fue reportada por Sánchez-Villagra et al. (2000) y Rincón et al. (2014) para la 

localidad de estudio. Esta especie además se encuentra en otras localidades de Venezuela 

(Formación Cantaure; Roopnarine, 1997) 

Biocron. Mioceno temprano a medio (Roopnarine, 1997). 

 

Orden PHOLADIDA Gray, 1854 

Familia CORBULIDAE Lamarck, 1818 

Comentarios. Corbulidae es una familia de bivalvos suspensívoros estacionarios, de hábito 

infaunal asociados a fondos blandos (arenosos, fangosos y mixtos), siendo común en ambientes 

someros (Díaz y Puyana, 1994, Abheran et al., 2004). Esta familia es muy diversa tanto en el 

registro fósil como en la actualidad. La taxonomía de la familia es compleja, en especial la del 

género Corbula; ya que dentro de éste solían ser clasificados numerosos taxa actualmente 

separados (Anderson y Roopnarine, 2005).  
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Género Caryocorbula Gardner, 1926 

Comentarios. Se caracteriza por presentar una concha asimétrica e inequivalva, siendo la 

izquierda la más pequeña, inflada y gruesa, en muchos casos oblonga, la charnela con dientes 

rudimentarios, sin lúnula y periostraco delgado. Seno paleal reducido o ausente, la 

ornamentación de las valvas suele ser prominente (Díaz y Puyana 1994, Morley 1971). Este 

género contiene algunas de las especies de moluscos más abundantes en el Neógeno del Caribe 

(Jackson et al., 1999). 

Biocron y distribución: Triásico a Reciente (McRoberts et al., 1995); Cosmopolita (Morley, 

1971). 

Caryocorbula fortis Jung, 1965 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3558 (Fig. 7-A). 469especímenes adicionales. 

Descripción. Concha pequeña (>20mm) inequivalva, valvas infladas y oblongas, siendo la 

derecha más grande que la izquierda. Quilla principal poco prominente y dirigida hacia el 

margen posterior. El margen posterior presenta una prolongación muy pronunciada, siendo 

esta más fuerte en la valva derecha que en la izquierda. Margen ventral ligeramente cóncavo, al 

igual que el margen postero-dorsal. Valvas ornamentadas con costillas concéntricas que se 

hacen más pronunciadas hacia el margen ventral, siendo ésta más fuerte en la valva derecha 

que en la izquierda.  

Comentarios. La presencia de la proyección posterior en las valvas es el carácter diagnóstico 

de la especie (Jung, 1965), y permite diferenciarla de las demás especies dentro del género y la 

familia. La ornamentación en el material examinado parece ser vulnerable a la erosión, estando 

en algunos casos poco preservada, por lo que se observaron variaciones de ella. Descrita por 

Jung (1965) para el estado Falcón, también ha sido reportada para localidades de Colombia 

como la Formación Jimol, y la Formación Castilletes (Mioceno temprano) por Hendy (2013) y 

Thomas (1972). Este es el primer reporte de la especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Del inicio del Burdigaliense (Mioceno Temprano, 20.44Ma) al final del Langhiense 

(Mioceno Medio, 13.82Ma) fide Jung (1965) y Hendy (2013). 

 

Caryocorbula urumacoensis Hodson & Hodson, 1931 

Material. Bivalvo completo; IVIC-P-3559 (Fig. 7-B). 184especímenes adicionales. 

Descripción. Presenta una morfología de las valvas similar a C. fortis. El margen posterior 

presenta una prolongación subaguda discreta, ligeramente más pronunciada en la valva 



41 

 

derecha que en la izquierda. La morfología de la prolongación suele tener variaciones entre los 

organismos asignados a esta especie. 

Comentarios. La forma y grado de desarrollo de la prolongación y la prominencia de la quilla 

principal son las principales características diagnósticas de esta especie. Corbula democraciana 

es de morfología similar a C. urumacoensis, aunque ambas se diferencian principalmente en la 

ornamentación (mucho más prominente y espaciada en la primera), y tamaño (siendo más 

grande la primera; Hodson, 1931). Esta especie fue reportada inicialmente para el miembro 

medio de la Formación Urumaco (Mioceno tardío, Estado Falcón) por Hodson (1931). 

Posteriormente fue reportada por Barrios (1960) para la Formación Tubará (Plioceno 

temprano, Colombia).Este es el primer reporte de la especie para la Formación Castillo, y 

extiende el biocron de la especie hasta el Mioceno temprano. 

Biocron. Mioceno temprano (presente trabajo) al Plioceno temprano (Barrios, 1960).  

 

Clase GASTROPODA Cuvier, 1797 

Familia Architectonicidae Gray, 1850 

Género Architectonica Röding, 1798 

Comentarios. Architectonica es un género de gastrópodos epifaunales carnívoros, asociados 

comúnmente a fondos arenosos de aguas someras (Morley 1971, Díaz y Puyana 1994).  

Biocron y distribución. Jurásico al Reciente (Díaz y Puyana, 1994); Pantropical (Morley, 

1971). 

 

Architectonica nobilis Röding, 1798 

Material. Espécimen completo; IVIC-P-3560 (Fig. 7-D). 7 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha cónica, de espira baja y comprimida longitudinalmente, con base plana 

muy ancha. Las vueltas forman bandas espirales, ornamentadas con surcos colabrales y 

gránulos en algunos casos. 

Comentarios. Architectonica nobilis es una especie moderna común en el Caribe hasta Brasil 

(Díaz y Puyana, 1994). La forma de la concha es muy distintiva en este género (Landau et al. 

2007), siendo reportada en varias ocasiones para Venezuela (Hodson et al., 1927; Jung, 1965; 

Landau et al., 2007, 2016), así como para la localidad de estudio (Rincón et al. 2014). Esta 

especie es probablemente la que posee un biocron y distribución geográfica más amplia entre 

los gastrópodos de la América tropical (Landau y Marques da Silva, 2010). 
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Biocron y distribución. Mioceno temprano a reciente (Landau y Marques da Silva, 2010); 

Regiones tropicales y subtropicales de América (Landau y Marques da Silva, 2010). 

 

Orden NEOGASTROPODA Thiele, 1929 

Familia BUCCINIDAE Rafinesque, 1815 

Género Cymatophos Pilsbry & Olson, 1941 

Comentarios. Cymatophos es un género de gastrópodos carnívoros epifaunales (Hendy et al., 

2009). Si bien el género está bien representado en sedimentos marinos del Mioceno para todo 

el Caribe y la costa Pacífica de América, el género está extinto en el Caribe en la actualidad 

(Woodring, 1964).  

Biocron y distribución. Eoceno al Reciente; Regiones tropicales de América (Woodring, 1964). 

 

Cymatophos paraguanensis Hodson & Hodson, 1931 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3561(Fig. 7-D). 4especímenesincompletos 

adicionales. 

Descripción. Concha alargada ahusada, de espira alta. Vueltas ligeramente más convexas 

abapicalmente, ornamentadas espiralmente y con várices poco prominentes, más pronunciadas 

en la última vuelta. Canal sifonal corto, apertura suboval. 

Comentarios. La ornamentación y forma de la concha son diagnósticas para el género (Hodson 

y Hodson, 1931), la cual ha sido únicamente reportada en la Formación Cantaure (Venezuela). 

Otra especie morfológicamente similar, C. cocoditoensis (Hodson y Hodson, 1931), presenta 

vueltas más convexas que C. paraguanensis en toda su extensión y suturas más discretas. Jung 

(1965) plantea que similitudes morfológicas entre C. paraguanensis y C. hodsoni (taxón del 

Mioceno de Perú) sugieren que ambas son sinónimos. Sin embargo, hasta el momento no se ha 

estudiado en detalle este tema. Este es el primer reporte del género y la especie para Cerro La 

Cruz. 

Biocron y distribución. Mioceno temprano (Jung, 1965); Cuenca de Falcón, Venezuela.  

 

Familia CANCELLARIIDAE Forbes & Hanley, 1851 

Género Cancellaria Lamarck, 1799 

Comentarios. Cancellaria es un género muy diverso de gastrópodos depredadores, cuyos 

representantes modernos se encuentran asociados a fondos blandos y en muchos casos a 

fanerógamas marinas (Díaz y Puyana, 1994). Dentro del género se encuentran registrados 
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numerosos subgéneros, siendo la morfología de la apertura, la ornamentación, la protoconcha 

y la presencia de várices en las vueltas, características diagnósticas a nivel de especie (Landau 

et al., 2016).  

Biocron y distribución. Cretácico al Reciente; Cosmopolita. 

Cancellaria sp. 

Material. Espécimen fragmentario; IVIC-P-3562(Fig. 7-E). 30especímenes incompletos 

adicionales. 

Descripción. Concha oval a suboval (3-15mm de anchura máxima), con las vueltas convexas a 

ligeramente convexas, ornamentadas reticularmente, con un ombligo pequeño adyacente al 

canal sifonal. Apertura amplia y ovalada. Algunos de los individuos estudiados presentan 

várices en la última vuelta de la concha.  

Comentarios. La forma general de la concha, la ornamentación, y la morfología de las vueltas 

permiten asignar el material de estudio al taxón (Landau et al., 2007, 2016).Debido al estado 

del material (en muchas oportunidades fragmentado y/o erosionado superficialmente), y a la 

gran diversidad del género durante el Neógeno en el Caribe (Landau et al., 2007, 2016) no es 

posible identificar la especie, pero es muy probable que se encuentren varias especies y 

subespecies dentro del material asignado al taxón. Este grupo ha sido reportado en otras 

ocasiones para el país (Hodson et al., 1927, Hodson y Hodson, 1931; Jung, 1965; Aguilera, 

2004), aunque este es el primer registro del género para la Formación Castillo. 

 

Familia CONIDAE Fleming, 1822 

Género Conus Linnaeus, 1758 

Comentarios. Conus es un género hiperdiverso de gastrópodos depredadores de distribución 

pantropical, asociados principalmente a fondos blandos. Diversas clasificaciones genéricas han 

sido propuestas para la familia Conidae (Emerson y Old, 1963; Tucker y Tenorio, 2009), con 

base a la forma de la concha, ornamentación, patrones de colores y características de la rádula, 

con resultados muy variados. Algunos autores han reconocido la validez de un solo género, 

Conus (Woodring, 1970; Röckel et al., 1995; Hendricks, 2008), aunque más recientemente, 

Tucker y Tenorio (2009) publicaron una nueva clasificación de la familia Conidae, 

estableciendo numerosos géneros nuevos. En este trabajo seguiremos la clasificación 

sistemática de Hendricks (2008), reconociendo todos los miembros de la familia Conidae 

dentro del género Conus. 

Biocron y distribución. Cretácico temprano al Reciente; Pantropical (Morley, 1971). 
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Conus sp. 

Material. Especimen fragmentario; IVIC-P-1417 (Fig. 7-F). 13especímenes fragmentarios. 

Descripción. Concha cónica con abertura larga y estrecha, siendo el labio externo delgado y 

afilado. La espira suele ser baja, con suturas bien definidas y vueltas estrechas. Canal sifonal 

ancho, con el canal anal sobre el hombro. 

Comentarios. La característica diagnóstica del género es la forma de la concha (Morley 1971), 

pero debido al estado fragmentario del material, y a la complejidad de la taxonomía del grupo, 

fue imposible identificar a cual especie pertenece las muestras. Fósiles asignables al género han 

sido reportados en múltiples ocasiones para el país (Jung, 1965, 1989; Aguilera, 2004; Thomas 

y MacDonald, 1970; Landau et al. 2016), no obstante, este es el primer reporte del género para 

el área de estudio. 

 

Familia CYSTISCIDAE Stimpson, 1865 

Subfamilia PERSICULINAE Coovert & Coovert, 1995 

Género Persicula Schumacher, 1817 

Comentarios. Persicula es un género de gastrópodos carnívoros epifaunales (Hendy et al., 

2009) que suelen estar asociados a fondos arenosos y a la zona intermareal (Díaz y Puyana, 

1994). 

Biocron y distribución. Eoceno medio al Reciente (Eames, 1951); Pantropical (Morley, 1971). 

 

Persicula mirandana Hodson, 1927 

Material. Especimen completo; IVIC-P-3563 (Fig. 7-G). 56especímenes incompletos. 

Descripción. Concha pequeña y subcilíndrica, de abertura larga y estrecha, ligeramente 

curvada. Espira redondeada y baja de altura. Labio externo ligeramente más pronunciado 

adapicalmente. Canal sifonal corto. 

Comentarios. Persicula mirandana es una especie que exhibe una gran variación 

intraespecífica; siendo hasta el momento solo reportada para la Formación Cantaure. Además 

de la forma de la concha, la morfología del labio externo, la espira y la abertura son congruentes 

con las características diagnósticas definidas por Landau et al. (2016) para la especie. Este es el 

primer reporte del taxón para la Formación Castillo. 

Biocron. Mioceno temprano a medio (Landau et al. 2016) 
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Familia MURICIDAE Rafinesque, 1815 

Género Eupleura Adams & Adams, 1853 

Comentarios. Eupleura es un género de gastrópodos epifaunales depredadores extinto en la 

Cuenca del Caribe y actualmente representado en el Atlántico Norte y el Pacífico (Hendy et al., 

2009; Landau et al., 2016). Generalmente viven asociados a fondos arenosos marinos, y a 

canales de marea entre parches de manglares (Gregory y Shubhabrata, 2008).  

Biocron y distribución. Paleoceno al Reciente (Sessa et al., 2009); Atlántico Norte y Pacífico 

Este (Landau et al., 2016). 

 

  Eupleura cf. kugleri Jung, 1965 

Material. Especimen fragmentario; IVIC-P-3564 (Fig. 7-h). 4 especímenes fragmentarios y 

moldes. 

Descripción. Concha pequeña y fragmentada, de espira alta y vueltas infladas, ornamentadas 

axialmente por pliegues pronunciados que se hacen más prominentes y afilados en la última 

vuelta. La concha se encuentra ornamentada horizontalmente por espirales bien desarrollados, 

siendo los espacios entre estos lisos probablemente debido a tafonomía. Protoconcha, apertura 

y canal sifonal no preservado. 

Comentarios. Eupleura kugleri fue originalmente descrita por Jung (1965) para la Formación 

Cantaure, y el material de Cerro La Cruz presenta las características diagnósticas de la especie. 

La última estructura del labio externo de la apertura no se encuentra preservada en el material 

colectado en el muestreo, pero la ornamentación y la forma de las vueltas y la espira concuerdan 

con la descripción de Jung (1965). Una característica morfológica notoria de esta especie es la 

presencia de ornamentación espiral muy prominentes en la última vuelta. En parte del material 

revisado se hayan preservados surcos y rastros de ornamentación con una disposición y 

morfología similar a la propuesta por Jung (1965). Esta ornamentación también se encuentra 

presente en la parte interna de la concha, por lo que es probable que este carácter se preserve 

en los moldes internos. Material de colección revisado (moldes) también presenta la 

prolongación típica del labio externo de la especie, además de la ornamentación descrita. 

Landau et al. (2016) mencionan la presencia de tres nódulos entre las várices de la última 

vuelta, pero esta característica no está presente en los fósiles revisados, por lo que el hallazgo 

de fósiles mejor preservados confirmará la identificación taxonómica. E. kugleri también ha sido 

reportada para la Formación Castilletes (Colombia) por Hendy et al. (2015). 

Biocron. Burdigaliense (Mioceno temprano) al Plioceno (Landau et al., 2016). 



46 

 

 

Familia OLIVIDAE Latreille, 1825 

Género Oliva Brugière, 1789 

Comentarios. Oliva es un género muy diverso de gastrópodos epifaunales carnívoros (Hendy 

et al. 2009).Suelen estar asociados a fondos arenosos y el grupo presenta gran plasticidad 

morfológica (Díaz y Puyana, 1994). 

Biocron y distribución. Eoceno medio al Reciente; Pantropical. 

 

Oliva sp. 

Material. Especimen fragmentario; IVIC-P-3565 (Fig. 7-I). 4especímenes incompletos. 

Descripción. Concha alargada y delgada, de forma suboval, con espira baja y vueltas lisas. 

Última vuelta ancha, con el labio externo fragmentado, apertura alargada y estrecha. Canal 

sifonal corto, ápice de la espira subagudo. 

Comentarios. El género ha sido reportado anteriormente para el país en diversas 

oportunidades (Aguilera, 2004; Jung, 1965; Landau y Marques da Silva, 2010). Cabe destacar 

que el material colectado corresponde a individuos juveniles, lo que adicionado a la variabilidad 

morfológica del género, y al mal estado de preservación de los fósiles, impidió refinar la 

taxonomía. Dentro del material colectado probablemente estén presentes dos o más 

morfotipos, por lo que el hallazgo de fósiles mejor preservados ayudará a determinar la 

diversidad del grupo en la Formación. 

 

Familia TEREBRIDAE March, 1852 

Género Terebra Bruguera, 1789 

Comentarios. Terebra es un género muy diverso de gastrópodos epifaunales y carnívoros 

(Hendy et al. 2009) asociados a fondos arenosos principalmente y fangosos en algunos casos 

(Díaz y Puyana, 1994).  

Biocron y distribución. Eoceno al Reciente; Cosmopolita. 

 

Terebra sp. 

Material. Espécimen fragmentado; IVIC-P-3566 (Fig. 7-J). 14especímenes incompletos. 

Descripción. Concha angosta y turriforme, de espira alta, más ancha en la sección media. 

Vueltas ornamentadas con pliegues axiales, ligeramente prominentes. Ornamentación 
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subsutural discreta, aparentemente conformada por pliegues espirales menos pronunciados 

que los axiales. Última vuelta no preservada. 

Comentarios. La forma de la concha y la ornamentación son diagnósticas del género, si bien 

esta presenta una alta variabilidad dentro del grupo (Morley, 1971). Jung (1965) reportó 

material morfológicamente similar para la Formación Cantaure, reportándolo como 

Strioterebrum sp., taxón relacionado con el género Terebra, aunque considerado subgénero de 

este por Díaz y Puyana (1994), y un género aparte por Landau y Marques da Silva (2010).Dada 

la fragmentación y la erosión del material no fue posible identificar a nivel de especie. 

 

Familia NATICIDAE Guilding, 1834 

Género Natica Scopoli, 1777 

Comentarios. Natica es un género diverso de gastrópodos depredadores y en algunos casos 

carroñeros, asociados principalmente a fondos arenosos pero también con representantes 

asociados a fondos fangosos y mixtos (Díaz y Puyana, 1994). 

Biocron y distribución. Devónico al Reciente; Cosmopolita. 

 

Natica sp. 

Material. Espécimen completo; IVIC-P-3567 (Fig. 7-K). 77especímenes adicionales. 

Descripción. Concha globosa con ombligo ancho, y un surco central medial, que forma con el 

callo un lóbulo pequeño, que se extiende hacia la mitad del labio interno de la apertura y sobre 

la porción superior del ombligo. La última vuelta es mucho más ancha que las anteriores, 

fuertemente convexa y con la apertura semicircular holostomada.  

Comentarios. La forma del ombligo y la morfología de la última vuelta y la apertura permiten 

asignar el material estudiado al taxón. El género ha sido reportado para el país en diversas 

oportunidades (Jung 1965, 1989; Hodson et al. 1927; von der Orsten 1957; Landau et al., 2016), 

sin embargo la pobre preservación evita que pueda ser identificada a nivel de especie. Este es 

el primer reporte para la localidad de estudio.  

 

 

 

Género Sinum Röding, 1798 

Comentarios. Sinumes un género de gastrópodos carnívoros infaunales (Alberhan et al. 2004) 

asociados a fondos arenosos y fangosos en ambientes marinos someros (Díaz y Puyana, 1994). 
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Biocron y distribución. Paleoceno al Reciente; Cosmopolita (Sessa et al. 2009). 

 

Sinum gatunense Toula, 1909 

Material. Espécimen completo; IVIC-P-3569(Fig. 7-L). 3especímenes fragmentarios 

adicionales. 

Descripción. Concha muy aplanada axialmente, con la última vuelta mucho más ancha que las 

anteriores. Protoconcha y primeras vueltas pobremente preservadas, poco prominentes. La 

ornamentación de la concha consta principalmente de líneas espirales discretas.  

Comentarios. La forma de la concha y la ornamentación es diagnóstica para el género y la 

especie (Landau et al., 2016). Esta especie ha sido reportada en múltiples oportunidades para 

localidades en el Mioceno medio y tardío del Caribe (Maury, 1917; Woodring, 1957) y para el 

Mioceno medio de Venezuela (Jung, 1989). Este consiste en el primer reporte para la Formación 

Castillo, y expande el biocron de la especie al Mioceno temprano.  

Biocron. Mioceno temprano (presente trabajo) al Plioceno (Woodring, 1957).  

 

Familia TURRIDAE Swainson, 1840 

Género Clathrodrillia Dall, 1918 

aff. Clathrodrillia sp.  

Material. Espécimen fragmentario; IVIC-P-3569 (Fig. 7-M). 

Descripción. Concha turriforme con vueltas más o menos convexas, con hombro y 

ornamentadas con costillas prosoclinas sinuosas, ligeramente más pronunciadas 

adapicalmente. Sutura cubierta por una banda espiral gruesa. 

Comentarios. El material examinado presenta características del género Clathrodrillia¸ que 

suele estar asociado a fondos arenosos y arenoso-fangoso (Díaz y Puyana, 1994). Sin embargo, 

no es posible hacer una identificación confiable debido a la pobre preservación del material. El 

género ha sido reportado en varias ocasiones para el Mioceno de Venezuela y en la Cuenca de 

Falcón (Jung, 1965; Landau et al. 2016). 

 

 

Familia CALIPTRAEIDAE Lamarck, 1809 

Género Crucibulum Schumacher, 1817 

Comentarios. Crucibulum es un género de gastrópodos epifaunales suspensívoros, de 

locomoción facultativa (Hendy et al. 2009) caracterizada por tener una concha pateliforme o 
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cónica de base circular, con el ápice central o desplazado posteriormente y de ornamentación 

variable (Díaz y Puyana 1994). 

Biocron y distribución. Cretácico al Reciente (Morley, 1971); Cosmopolita. 

Crucibulum (Dispotaea) equadorense Olsson, 1932 

Material. Espécimen completo deformado; IVIC-P-3570 (Fig. 7-N).  

Descripción. Concha subcónica, aplanada axialmente por tafonomía, con el ápice ligeramente 

desplazado posteriormente; ornamentada con pliegues radiales prominentes, más regulares 

hacia el centro de la concha. 

Comentarios. El carácter diagnóstico para discriminar entre los géneros pertenecientes a la 

familia es la morfología de la lámina presente en la región interna de la concha (Díaz y Puyana, 

1994), cuya función es de sostén a las partes blandas del animal. Ésta estructura no se preservó 

en el material revisado. No obstante, Landau et al. (2016) establece que el carácter diagnóstico 

de ésta especie es la ornamentación, y según este criterio el espécimen encontrado es 

indiferenciable del ilustrado por Landau et al. (2016). Fósiles asignables a la especie han sido 

reportados previamente para la Formación Cantaure (Jung, 1965; Landau et al., 2016), y la 

Formación Progreso (Mioceno medio de Ecuador; Landau et al., 2016). Este es el primer 

registro del género y la especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Mioceno temprano a medio (Landau et al., 2016). 

 

Orden PTENOGLOSSA Gray, 1853 

Familia EPITONIIDAE Berry, 1910 

Género Cirsotrema Mörch, 1852 

Comentarios. Cirsotrema es un género cuyos representantes actuales son gastrópodos 

epifaunales y depredadores errantes (Hendy et al. 2009), caracterizados por tener una concha 

turriforme, y vueltas ornamentadas por costillas axiales muy prominentes (Morley, 1971). 

Suelen estar asociados a corales blandos, anémonas y corales pétreos de los que se alimentan 

(Petuch y Myers, 2014)  

Biocron y distribución. Paleoceno-Reciente (Palmer y Brann, 1965); Pantropical (Morley, 

1971). 

Cirsotrema undulatum Jung, 1965 

Material. Espécimen fragmentario; IVIC-P-3571 (Fig. 7-O).  

Descripción. Concha típica de Cirsotrema, con vueltas infladas y suturas bien definidas, 

ornamentada con numerosas costillas axiales (16 por vuelta).  
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Comentarios. La forma de la concha y la ornamentación son diagnósticas para el género (Jung, 

1965). Esta especie ha sido únicamente reportada para la Formación Cantaure (Landau et al., 

2016). Este es el primer reporte del taxón para la Formación Castillo.  

Biocron. Mioceno temprano a medio (Landau et al., 2016). 

Orden SORBEOCONCHA Ponder & Lindberg, 1997 

Familia Modulidae Fischer, 1884 

Género Trochomodulus Landau et al. 2014 

Comentarios. El género Trochomodulus fue recientemente propuesto por Landau et al. (2014), 

para agrupar algunas formas modernas y fósiles estrechamente relacionadas al género 

Modulus. Representantes de éste último género, habitan generalmente fondos blandos y mixtos, 

con presencia de vegetación como fanerógamas marinas a poca profundidad, y suelen ser un 

componente importante de este tipo de hábitats (Houbrick, 1980). 

Biocron y distribución. Mioceno temprano al Reciente; América tropical (Landau et al., 2016). 

 

Trochomodulus sp. 

Material. Espécimen completo en matriz de óxido; IVIC-P-3573 (Fig. 8-A). 2 especímenes 

adicionales. 

Descripción. Concha cónica troquiforme, de espira alta y base ancha. Vueltas rectas, con 

ornamentación espiral conformada por cordones gruesos, ligeramente más prominentes 

adapicalmente, sutura acanalada.  

Comentarios. La forma de la concha y la ornamentación, además de la morfología de la sutura 

son diagnósticas para el género (Landau et al., 2014), sin embargo la especie no pudo ser 

identificada debido a la pobre preservación del material disponible. El género ha sido reportado 

en múltiples oportunidades para el país (Landau y Marques da Silva, 2010; Landau et al., 2016), 

aunque es por primera vez identificado en la localidad de estudio. 
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Figura 7: Algunos bivalvos y gastrópodos encontrados en Cerro la Cruz. A) IVIC-P-3558: Caryocorbula 
fortis; B) IVIC-P-3559: Caryocorbula urumacoensis; C) IVIC-P-3560: Architectonica nobilis; D) IVIC-P-
3561: Cymatophos paraguanensis E) IVIC-P-3562: Cancellaria sp.; F) IVIC-P-1417: Conus sp., G) IVIC-P-
3563: Persicula mirandana, escala 2mm 1: Vista apertural, 2: Vista dorsal; H) IVIC-P-3564: Eupleura cf. 
kugleri escala 2mm ; I) IVIC-P-3565: Oliva sp.; J) IVIC-P-3566: Terebra sp. escala 2mm; K) IVIC-P-3567: 
Natica sp. 1: Vista apertural, 2: Vista apical; L) IVIC-P-3568: Sinum gatunense; M) IVIC-P-3569: aff. 
Clathrodrillia sp. escala 2mm; N) IVIC-P-3570: Crucibulum (Dispotaea) equadorense, 1: Vista apical, 2: 

Vista lateral; O) IVIC-P-3571: Cirsotrema undulatum. Barras de escala 5mm. 
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Familia POTAMIDIDAE Adams & Adams, 1854 

Género Dentimides Landau et al., 2016  

Comentarios. Dentimides es un género monoespecífico que solo incluye formas fósiles 

presentes en la Cuenca del Caribe y las regiones tropicales de la costa este del Pacífico (Landau 

et al., 2016). Dentimides suprasulcatus estaba clasificada previamente dentro del género 

Potamides, por lo que ambos géneros están cercanamente relacionados. En ecosistemas 

modernos, Potamides es un gastrópodo epifaunal herbívoro (Hendy et al., 2009) asociado a 

fondos arenosos y fangosos con fanerógamas marinas, algas y en especial con manglares; 

siendo éste un hábito ecológico común dentro de la familia Potamididae (Reid et al., 2008). 

Biocron. Oligoceno al Plioceno temprano fide Landau et al., (2016). 

 

Dentimides suprasulcatus (Gabb, 1873) 

Material. Espécimen fragmentario; IVIC-P-3574 (Fig. 8-B). 4 especímenes incompletos. 

Descripción. Concha cónica, de perfil ligeramente convexo, más ancha en la sección media que 

en la sección abapical. La ornamentación de las vueltas consiste en bandas noduladas 

prominentes. Canal sifonal muy corto. 

Comentarios. La forma de la concha, la ornamentación y su desarrollo, además de la morfología 

del labio externo son las características diagnósticas del género (Landau et al., 2016). El 

material revisado es indistinguible de D. suprasulcatus, descrita por Jung (1965) para la 

Formación Cantaure, y registrada en otras oportunidades para localidades del Oligoceno al 

Plioceno del Atlántico y Pacífico de América (Woodring, 1957, 1982; Hendy, 2013). Este es el 

primer reporte del taxón para la Formación Castillo.  

 

Familia TURRITELLIDAE Lovén, 1847 

Género Turritella Lamarck, 1799 

Comentarios: Turritella es un género de gastrópodos suspensívoros, con gran diversidad en el 

registro fósil y en la actualidad (Allmon, 1988).Debido a la gran variabilidad intraespecífica del 

género (y de la familia), Landau et al. (2016) sugiere la necesidad de hacer una revisión 

extensiva del género en la secuencia Neógena del Caribe, proponiendo el uso de caracteres y 

criterios como los planteados por Allmon (1996), en conjunto con variaciones ontogenéticas 

con la finalidad de definir (o redefinir) taxa en forma más estricta. Formas actuales de Turritella 

se encuentran asociadas habitualmente a fondos blandos (Díaz y Puyana, 1994; Alberhan et al., 
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2004). Morfológicamente el género se caracteriza por tener concha alta y cónica 

(turritelliformes) con numerosas vueltas en la espira, usualmente con ornamentación espiral, 

en algunos casos presentando carinas muy pronunciadas, apertura pequeña, usualmente 

redondeada o subcuadrada, columela lisa y cóncava, labio delgado, arqueado y prosoclino en la 

sutura (Morley, 1971; Díaz y Puyana, 1994).El material asignado a éste género fue clasificado 

usando la anchura de la última vuelta de la espira preservada como muy pequeño (<3mm), 

pequeño (3-8 mm), mediano(8-15 mm), grande (16-25 mm) y muy grande (>25mm). Es 

importante señalar que este fue el género que mostró una mayor diversidad de especies dentro 

de la secuencia muestreada. 

Biocron y distribución. Cretácico al Reciente (Morley, 1971); Cosmopolita. 

 

Turritella larensis Hodson, 1926 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3574(Fig. 7-C). 138 especímenes incompletos. 

Descripción: Concha cónica turritelliforme, robusta, relativamente gruesa respecto a la altura, 

tamaño de grande a muy grande. Protoconcha, primeras y últimas vueltas de la espira ausentes 

en todas las muestras, vueltas ligeramente cóncavas o prácticamente rectas, con ornamentación 

espiral pronunciada y en mayor medida hacia el centro, y con un cordón espiral bajo la sutura 

que aumenta en grosor al incrementar el número de vueltas en la espira. Carina muy 

prominente, que incrementa de anchura en las vueltas próximas a la apertura sin ocultar la 

sutura la mayor parte de las ocasiones. En algunos casos la quilla se curva hacia arriba 

distalmente. La carina parece estar ornamentada con costillas similares a la ornamentación 

espiral. 

Comentarios. Al describir algunos de los representantes de la Familia Turritellidae de 

Venezuela, Hodson (1926) reportó materiales con morfologías muy similares como especies y 

subespecies diferentes entre las cuales se encuentran T. montanitensis, T. zuliana y T. robusta 

friedai. Además llama la atención que muchas de esas especies fueron descritas e ilustradas 

principalmente con base en especímenes fragmentados (Hodson, 1926). Turritella larensis 

(sensu lato) presenta los siguientes caracteres diagnósticos: vueltas rectas o ligeramente 

cóncavas, presencia de dos cordones espirales prominentes, uno aproximadamente en el centro 

de las vueltas y otro directamente bajo la sutura o cercana a esta, además de una carina muy 

pronunciada, curvada adapicalmente y que contacta con la sutura (Hodson, 1926). Estas 

características están presentes en el material revisado, lo cual permite asignarlo al taxón. 

Además de esto, se encontró material con presencia de 4 cordones de disposición similar a T. 
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abrupta. Sin embargo, es necesaria una revisión detallada de los holotipos descritos por Hodson 

(1926) para determinar posibles sinonimias con especies morfológicamente similares. Además 

de haber sido reportada por Hodson (1926) en los estados Lara, Falcón y Zulia, esta especie ha 

sido reportada previamente en la Formación Castilletes (Mioceno temprano de Colombia; 

Thomas, 1972), y para Cerro La Cruz por Rincón et al. (2014). 

Biocron. Burdigaliense (Mioceno temprano, 20.44Ma) a Langhianense (Mioceno medio, 

13.82Ma) fide Thomas (1972). 

 

 

Turritella abrupta Spieker, 1922 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3577 (Fig. 7-D). 438 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha cónica turritelliforme, robusta y generalmente de tamaño similar al de T. 

larensis. Protoconcha y últimas vueltas de la espira ausentes. Vueltas ligeramente cóncavas, con 

cuatro costillas espirales principales, siendo las dos de la periferia ligeramente pronunciadas. 

Quilla pronunciada, pero en menor medida que T. larensis, incrementando de anchura al 

acercarse a la abertura, ocultando la sutura en los casos en los cuales está dirigida 

abapicalmente.  

Comentarios. Esta especie es similar a T. larensis, siendo la principal diferencia el grado de 

desarrollo de la carina, y su forma, además la ausencia de ornamentación espiral en ésta 

(Hodson, 1926).Los individuos de esta especie suelen ser de menor tamaño, y las primeras 

vueltas de la espira presentan una morfología similar a T. gilbertharrisi, aunque ambas especies 

se diferencian en el nivel de desarrollo de la costulación espiral (mucho más desarrollado y 

variable en T. gilbertharrisi), y la forma de las vueltas de T. abrupta respecto a la especie 

anterior. Si bien la carina está presente de forma leve en las primeras vueltas nepiónicas, ésta 

es diferenciable de la ornamentación espiral (Hodson, 1926) debido a su prominencia. 

Inicialmente reportada para el estado Falcón por Hodson (1926), material morfológicamente 

similar a la especie también fue reportado para la localidad de estudio por Sánchez-Villagra et 

al. (2000) bajo T. montanitensis. El taxón también ha sido reportado para la Formación 

Castilletes (Colombia; Hendy et al., 2015). 

Biocron: Oligoceno-Mioceno, fide Hodson (1926). 
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 Turritella venezuelana Hodson, 1926  

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3576(Fig. 8-E). 1732 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha cónica turritelliforme, delgada respecto a la altura; de tamaño variable 

entre muy pequeña y mediana, muy raramente grande. Vueltas ligeramente convexas, 

haciéndose más pronunciadas abapicalmente, con una sutura bien diferenciada. La 

ornamentación espiral consta de cinco a seis cordones horizontales gruesos que se hacen más 

prominentes y espaciados hacia la porción más ancha de la vuelta y una costulación 

microscópica entre los espacios de los cordones. Protoconcha redondeada, aparentemente 

bicostulada. Abertura holostomada, más o menos redondeada.  

Comentarios: La forma de las vueltas y la morfología de la costulación permiten asignar al 

ejemplar a la especie (Hodson, 1926). Se diferencia de T. matarucana principalmente en la 

forma de las vueltas que son más aplanadas distalmente, y en el grado de desarrollo de la 

ornamentación espiral (mucho más prominente y menos numerosa en T. venezuelana; Hodson, 

1926; Jung, 1965). En el material estudiado además se encontraron ejemplares con morfología 

variable, en especial en la sutura (en algunos casos muy excavada) y en las vueltas (con 

deformaciones axiales que conferían a la vuelta un perfil más recto e irregular adaxialmente).Ha 

sido reportada en varias ocasiones para distintas localidades del país y Panamá (Hodson, 1926, 

Hodson et al. 1927; Jung, 1965; Woodring, 1957) y más recientemente para la localidad de 

estudio (Sánchez-Villagra et al., 2000; Rincón et al., 2014). 

Biocron: Oligoceno tardío (28.4Ma) a Mioceno temprano tardío, 15.97Ma. 

 

Turritella matarucana Hodson, 1926 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3577 (Fig. 8-F). 568 especímenes adicionales. 

Descripción. Morfológicamente similar a T. venezuelana, pero con vueltas más infladas, 

costulación discreta y numerosa. Protoconcha y apertura no preservadas.  

Comentarios. Jung (1965) y Landau et al. (2016) destacan la similitud morfológica entre T. 

venezuelana y T. matarucana. El último autor resalta caracteres basados en la morfología de las 

vueltas y de la ornamentación en T. matarucana (ver Landau et al., 2016). Al igual que en T. 

venezuelana se registraron ejemplares con deformaciones producto de procesos post-mortem. 

Esta especie ha sido reportada en diversas localidades de la Cuenca del Caribe y Venezuela 

como la Formación Gatún (Panamá, Woodring, 1957), la Formación Caujarao (Venezuela, 

Woodring, 1957). Éste es el primer reporte de la especie para la Formación Castillo.  

Biocron. Mioceno temprano al Plioceno (Hodson et al., 1927). 
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Turritella gilbertharrisi Hodson, 1926 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3578 (Fig. 8-G). 132 especímenes completos. 

Descripción. Concha cónica turriteliforme ancha respecto a la altura, de tamaño variable entre 

pequeño y mediano. Protoconcha y últimas vueltas no preservadas en ninguna muestra. Vueltas 

rectas, con suturas muy discretas, costulación espiral siendo las costillas centrales ligeramente 

menos pronunciadas que la peribasal, que hace contacto con la sutura. La ornamentación se 

hace más prominente distalmente. 

Comentarios. Como se mencionó anteriormente, las primeras vueltas en algunos ejemplares 

de T. abrupta son similares a esta especie. La forma de las vueltas, además del grado de 

desarrollo de la ornamentación espiral permiten asignar los fósiles a T. gilbertharrisi (Hodson, 

1926). Esta especie fue inicialmente reportada para los estados Zulia y Falcón (Venezuela; 

Hodson, 1926), y posteriormente para la Formación Chira (Eoceno de Perú; Olsson, 1931). Un 

registro más reciente fue hecho por Landau et al. (2016) para la Formación Cantaure, en el cual 

redescribe la especie con base en parámetros morfológicos de la ornamentación. En esta 

redescripción, el autor destaca como caracteres diagnósticos la distancia entre la costulación y 

la presencia de granulación fina sobre esta. Si bien esta característica se encuentra presente en 

algunos de los ejemplares revisados, esta ornamentación no debería ser considerada 

diagnóstica puesto que es altamente susceptible a la erosión. Hendy et al. (2015) registraron 

Turritella machapoorensis para la Formación Castilletes (Colombia), especie morfológicamente 

muy similar a T. gilbertharrisi. Este es el primer reporte de la especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Eoceno tardío (~38Ma, Olsson, 1931) a (Mioceno temprano, ~15.97Ma). 

 

Torculoidella cocoditana Hodson, 1926 

Material. Espécimen incompleto; IVIC-P-3579 (Fig. 8-H). 59 especímenes adicionales. 

Descripción. Concha cónica turritelliforme, de pequeño tamaño. Protoconcha y últimas vueltas 

de la espira ausentes. Vueltas cóncavas, con suturas pronunciadas, y costulación espiral 

prominente y espaciada, siendo los espacios entre ellas cóncavos. Las dos primeras crestas 

están más cercanas entre sí y próximas a la plataforma, mientras que la tercera, más 

prominente se encuentra en el extremo abapical de la vuelta, justo antes de la sutura.  

Comentarios. Inicialmente reportada como una subespecie de T. berjadinensis (descrita como 

T. berjadinensis cocoditana) por Hodson (1926), este taxón fue recientemente reclasificado al 

género Torculoidella por Landau et al. (2016). Al igual que en otras especies (como T. 
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gilbertharrisi), este autor realiza una redescripción de la especie tomando en cuenta la 

morfología de la ornamentación de la concha, y destaca caracteres diagnósticos basados en esta, 

estando el material revisado en concordancia con lo descrito lo que permite asignar los 

ejemplares al taxón. Descrita para el estado Falcón, fue registrada posteriormente por Jung 

(1965) en la Formación Cantaure, y las formaciones Jimol y Castilletes en Colombia (Hendy et 

al., 2015). Este es el primer reporte de la especie para la Formación Castillo. 

Biocron. Burdigaliense (20.44Ma) al final del Langhianense (13.82Ma) fide Hendy et al. (2015).  

 

Figura 8: Algunos gastrópodos encontrados en Cerro la Cruz. A) IVIC-P-3572: Trochomodulus sp.; 
B) IVIC-P-3573: Dentimides suprasulcatus, C) IVIC-P-3574: Turritella larensis; D) IVIC-P-3575: 

Turritella abrupta; E) IVIC-P-3576: Turritella venezuelana, F) IVIC-P-3577: Turritella matarucana; G) 
IVIC-P-3578: Turritella gilbertharrisi; H) IVIC-P-3579: Turritella (Torculoidella) cocoditana. Barras de 

escala 5mm. 
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5.2 Otros macroinvertebrados de Cerro La Cruz. Además de los taxa descritos en la 

sección anterior también se determinó la presencia de algunos fósiles que no fueron incluidos 

en las descripciones taxonómicas debido a su naturaleza fragmentaria y/o al mal estado de 

preservación, lo cual imposibilitó una identificación confiable. Dentro de los moluscos se 

registró la presencia tentativa de los gastrópodos Cerithium sp., Strombina sp., Trigonostoma 

sp., de los bivalvos Venericardia sp., Trachycardium sp., Anadara cornellana, Anadara tamarana 

y dos fósiles asignados a la familia Mytilidae. Además de gastrópodos probablemente miembros 

de la subfamilia Photinae (posiblemente Antillophos), y de la familia Epitoniidae (distinto de 

Cirsotrema).  

Dentro de los crustáceos se registró la presencia de material fragmentario que se asigna al 

género Calappa, además de numerosas quelas desarticuladas con características similares a las 

presentes en los camarones thalassinidos del género Callianassa, así como otras típicas de 

cangrejos de la familia Portunidae (Feldmann y Schweitzer, 2004). Solo futuros muestreos 

adicionales permitirán confirmar o refutar la presencia de los moluscos y crustáceos 

mencionados, y en caso de confirmarse incrementaría a 56 el número de taxa registrados en la 

fauna de macroinvertebrados de Cerro La Cruz durante los muestreos realizados en el presente 

trabajo. Algunos de estos taxa están ilustrados en el Anexo 1. 

 

5.3 Evaluación del tipo de muestreo por estrato. Inicialmente el muestreo de extracción 

de muestras selectivas de la superficie (surface picking) fue realizado con el fin de determinar 

la riqueza de especies de Cerro La Cruz. Sin embargo, los mayores valores de riqueza fueron 

obtenidos mediante el muestreo de cuadratas. En la figura 9, se muestra el número de taxa 

obtenidos por cada método de muestreo para cada estrato y se evidencia claramente que el 

muestreo con cuadratas parece tener una mayor sensibilidad para determinar la diversidad 

taxonómica en la secuencia de estratos estudiados. El número de taxa encontrados por cuadrata 

oscila entre 3 y 21, mientras que por estrato varía entre 11 y 28 (18,4 taxa en promedio por 

estrato). Los estratos que presentaron una mayor diversidad taxonómica se ubican hacia el 

centro (Estratos Cast 19, 23, 27, y en especial Cast 29) y el tope (Cast 62) de la secuencia. 

Mientras que la abundancia de fósiles se comporta de forma variable a lo largo de la secuencia, 

siendo los estratos con mayor abundancia los niveles Cast 6, 29, 39 y 62 (536, 597, 455 y 645 

individuos respectivamente, fig. 9). 
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Figura 9: Comparación entre el número de taxa (riqueza) y la abundancia (número de 
individuos) registrados en los dos tipos de muestreo: Surface picking y muestreo con cuadratas 

en los 18 estratos muestreados. Nótese que mediante el método de cuadratas en todos los estratos se 
registró un mayor número de especies. 

 

 Para evaluar la eficiencia del muestreo con cuadratas, y utilizando los datos de riqueza 

de especies de moluscos registradas en cada cuadrata, se construyó una curva de acumulación 

de especies mostrada en la figura 10. La forma de la curva sugiere que las especies más comunes 

en la localidad ya fueron probablemente reportadas, mientras que la pendiente, ligeramente 

ascendente, indica que un mayor esfuerzo de muestreo podría incrementar la riqueza de 

especies. 

 Adicionalmente a los muestreos realizados, se revisaron los ejemplares de moluscos 

provenientes de Cerro La Cruz depositados en la colección de Paleontología IVIC. En esta 

colección están presentes algunos taxa que no fueron encontrados durante el muestreo, 

incluyendo individuos de los géneros Melongena, Fusinus, Arcinella, entre otros. Finalmente, es 

importante mencionar que además de los macroinvertebrados, el muestreo con cuadratas 
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permitió la recolección de material fósil adicional, incluyendo otolitos de peces, dientes de 

tiburones y rayas, restos indeterminados de vertebrados (posiblemente fragmentos de 

caparazones de tortuga) y madera fósil. 

 

Figura 10: Curva de acumulación de especies de moluscos para el muestreo cuantitativo con 
cuadratas de 50x50cm en Cerro la Cruz. Las líneas azules superiores e inferiores representan el 

intervalo de 95% de confianza. 
 

5.4 Abundancia relativa. La abundancia relativa de las 3 clases de moluscos (taxa más 

abundante en la secuencia estratigráfica, representando más del 95% del total de los 

organismos reportados) se muestra en la Figura 11-A. En general, los gastrópodos son el grupo 

más abundante de moluscos, siendo más numerosos hacia el centro de la secuencia. Los 

bivalvos, son más frecuentes en el tope y la base de la columna estratigráfica, en especial en el 

nivel Cast 62. Los escafópodos, son más comunes en la base de la secuencia. 

 La variación de abundancia relativa de los 13 géneros de moluscos más frecuentes en la 

secuencia sedimentaria estudiada se muestra en la Figura 11-B. Las categorías de abundancia 

se establecieron con base en la proporción de individuos del género respecto al total de 

organismos en el estrato (tomando en cuenta únicamente los géneros mencionados en el 

gráfico). Las categorías se definieron como: abundante (>50%), común (20-50%), poco común 

(10-20%) y raro (<10%). 

 El género de molusco más abundante en Cerro La Cruz fue Turritella, representando el 

63% de todos los individuos registrados en la secuencia estratigráfica. La dominancia en 

términos de abundancia del género es notoria en todos los estratos excepto en el nivel Cast 62, 
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donde es un taxón con baja abundancia (7%), lo cual parece sugerir que ocurrió algún tipo de 

cambio en las condiciones ambientales. La mayor parte de los géneros reportados son poco 

comunes o raros, con abundancias inferiores al 20% en todos los estratos (Figura 11-B).  

 El segundo género más abundante en Cerro La Cruz fue Caryocorbula, estando también 

presente en todos los niveles aunque con abundancias variables y con los mayores valores hacia 

la parte central de la secuencia. Otro taxón relativamente frecuente en toda la secuencia fue 

Chionopsis tegulum, presente en 13 de los 18 estratos muestreados. Su abundancia fue 

relativamente baja en todos los estratos, pero en los niveles superiores (Cast 62) es más común. 

Otros taxa relativamente frecuentes son Natica, Dentalium, Psammacoma y Semele, aunque sus 

abundancias siempre fueron relativamente bajas, y ubicados dentro de la categoría de raras 

(Figura 11-B).  

 

Figura 11: Abundancia relativa de los moluscos y los géneros más frecuentes en la secuencia 

estratigráfica de Cerro la Cruz. A) Abundancia relativa por clase de Moluscos y, B) Abundancia 
relativa de los 13 géneros de moluscos más frecuentes de la secuencia. Nótese la dominancia de 

Turritella a lo largo de casi todos los estratos. 
 

 Algunos de los organismos encontrados en Cerro La Cruz son relevantes debido a que 

sus nichos ecológicos pueden ser utilizados como bioindicadores ambientales. La distribución 

de estos organismos en la secuencia se muestra en la Figura 12, donde se observa que en 

general tienen una distribución limitada a unos pocos estratos. Un ejemplo de ello es el 

A 
B 
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briozoario Discoporella sp., el cual se encuentra restringido hacia el centro de la secuencia. Algo 

similar ocurre con otros taxa de moluscos herbívoros (e.g. Trochomodulus sp., Crucibulum sp. y 

Dentimides sp.). En las unidades muestrales donde se registró Discoporella sp. no suelen estar 

presentes los géneros de gastrópodos herbívoros y tampoco los corales (tanto epibiontes como 

Diploastrea).  

Las colonias coralinas de Diploastrea cf. crassolamellata sólo fueron registradas en 3 

estratos: Cast 58 donde presentaron la mayor abundancia, siendo el taxón menos abundante 

hacia la base (Cast 15) y centro (Cast 25) de la secuencia. Las colonias de corales epibiontes 

fueron más abundantes hacia el centro y el tope de la columna (Figura 12). 

 La presencia de cirrípedos y briozoarios adheridos sobre conchas de moluscos es 

discontinua a lo largo de la columna, siguiendo un patrón similar al de las colonias coralinas 

epibiontes. No obstante, los cirrípedos son mucho más abundantes en la base de la secuencia, 

mientras que los briozoos son más comunes hacia el centro. Cabe destacar que el sustrato más 

común de fijación para estos grupos son conchas de distintas especies de Turritella. Los 

decápodos (aff. Callianassa sensu Feldmann y Schweitzer, 2004) son frecuentes a lo largo de 

toda la secuencia. 

 

Figura 12: Presencia de epibiontes y algunos organismos usados como indicadores ambientales 
en la secuencia estratigráfica de Cerro la Cruz. 
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5.5 Aspectos tafonómicos. 

5.5.1 Grado de Fragmentación. En general, los fósiles colectados en Cerro La Cruz no están 

bien preservados y muestran índices de fragmentación altos (Figura 13).El porcentaje de 

fragmentación se mantiene más o menos constante en todos los grupos estudiados, para todos 

los niveles. Los bivalvos son el grupo mejor preservado y su porcentaje de fragmentación es 

muy variable (~31±17% de individuos en promedio fragmentados/fracturados por nivel), 

aunque suelen estar en mejor estado de preservación que otros taxa reportados, incluyendo los 

decápodos, corales y briozoos. Además a diferencia de los otros grupos, la presencia de moldes 

es mucho más común en los bivalvos que en los otros taxa, a lo largo de toda la columna. La 

presencia de bivalvos desarticulados es poco frecuente. A lo largo de toda la columna sólo 

fueron registrados 21 casos de valvas desarticuladas, en su gran mayoría (17 casos) 

pertenecientes a individuos del género Caryocorbula. Esta frecuencia representa ~3% del total 

de organismos del taxón registrados en todos los estratos.  

 

Figura 13: Porcentaje de individuos fragmentados y no fragmentados por clase de moluscos a lo 
largo de la secuencia estratigráfica en Cerro la Cruz. Nótese que el nivel Cast 62 presenta una alta 

proporción de ejemplares de bivalvos completos. 

 

 A diferencia de los bivalvos, la fragmentación en gastrópodos y escafópodos es muy alta 

a lo largo de toda la secuencia (98±3% y 99±3% en promedio, respectivamente). Las 
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estructuras de la concha más sensibles a la fragmentación fueron la protoconcha, la última 

vuelta, el canal sifonal y la apertura en gastrópodos y los extremos de la concha en escafópodos. 

Al igual que la fragmentación, la fractura y deformación de las conchas son relativamente 

menos frecuentes en los bivalvos que en los gastrópodos. No obstante en ambos grupos se 

observó que la erosión superficial es pronunciada y por ende la pérdida parcial o total de la 

ornamentación es bastante común, lo que en muchos casos dificultó la identificación 

taxonómica. 

 

5.6 Patrones paleoecológicos. 

5.6.1 Preferencias alimentarias. La asociación de macroinvertebrados de Cerro la Cruz está 

compuesta en su mayoría por especies de dieta suspensívora y detritívora (figura 14). Los 

suspensívoros más comunes son Turritella y Caryocorbula¸ mientras que los detritívoros más 

abundantes son Nuculana, Psammacoma, Dentalium y Semele. Organismos con dieta herbívora 

y carnívora son más raros (ver detalles en sección 5.1). 

 

Figura 14: Proporción de moluscos con dieta detritívora y suspensívora en la secuencia de Cerro 
la Cruz. Los estratos marcados con hojas representan estratos donde se encontraron taxa herbívoros. 
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 La variación en las proporciones promedio de organismos detritívoros y suspensívoros 

por cada estrato se muestra en la figura 14. Esta distribución puede que sea reflejo de procesos 

ecológicos y abióticos que pudieron influir en la estructura de las paleocomunidades 

preservadas en Cerro la Cruz. Los organismos de dieta suspensívora son en general más 

abundantes que los detritívoros, excepto hacia la base y el tope de la secuencia estudiada, en 

donde la proporción de éstos últimos aumenta. Por su parte los géneros herbívoros son poco 

comunes en relación a los anteriores, encontrándose únicamente en cinco de los estratos 

muestreados y particularmente hacia el centro de la secuencia, coincidiendo con proporciones 

bajas (<25%) de organismos detritívoros (Figura 14). 

5.6.2Depredación. La evidencia de depredación más común en el registro fósil de 

invertebrados en Cerro la Cruz es la presencia de orificios subcirculares que atraviesan la 

concha de algunos moluscos (Anexo 2, figura 1-A). El proceso de perforar la concha también es 

conocido como drilling (Boucot, 1982), y son realizados por la abrasión mecánica de la rádula 

de gastrópodos depredadores durante la vida de los mismos como mecanismo de alimentación 

(Farinati et al., 2006). Dentro de los géneros reportados en la sección anterior, sólo 11 

presentaron evidencias de depredación (drilling) en la secuencia estudiada (Figura 15) 

incluyendo los bivalvos Caryocorbula, Chionopsis, Semele, Psammacoma, Cyclinella, Nuculana y 

Anadara, los gastrópodos Turritella, Natica y Oliva, y el escafópodo Dentalium. Los géneros con 

mayor frecuencia absoluta de perforaciones (Figura 15-A) son Caryocorbula que representa el 

46,2%del total, y Turritella representando 25,4%. Otros géneros relevantes son Psammacoma 

(~12%) y Nuculana (~8%).  

 La proporción entre todos los especímenes identificados y con perforaciones a lo largo 

de la secuencia analizada (Figura 15-B), indican que Psammacoma y Caryocorbula son, con 

37,9% y 31,1% respectivamente, los organismos más frecuentemente perforados por 

depredadores. Cyclinella (~27%) y Nuculana (~13%) también mostraron comúnmente 

evidencias de depredación. Hay que destacar que sólo aproximadamente el 4% de todos los 

especímenes revisados de Turritella, el género más abundante y común en todos los estratos de 

Cerro La Cruz, muestra perforación por acción de depredadores. 

 El género Caryocorbula fue el más consistentemente depredado a lo largo de la 

secuencia estudiada, estando ausente sólo en un estrato (Cast 15); aunque esto posiblemente 

se relacione con la baja abundancia del taxón en el nivel (Figura 15-C). En el resto de los niveles, 

Caryocorbula suele presentar frecuencias superiores al 15% de los organismos totales 
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registrados, siendo probablemente una de las principales fuentes de alimentación para 

gastrópodos depredadores. Otros géneros depredados intensamente aunque de forma puntual 

fueron Psammacoma y Nuculana, abundantes hacia los niveles superiores.  

 Se observó que las perforaciones están presentes con mayor frecuencia (73%) en 

bivalvos de hábito infaunal y en menor medida en gastrópodos (25,9%) y escafópodos (1,1%). 

La gran mayoría de los géneros que muestran depredación son de dieta suspensívora o 

detritívora (organismos con baja movilidad), además de dos individuos juveniles de géneros de 

gastrópodos depredadores (Natica y Oliva) aunque ambos con una baja incidencia de drilling 

(0,2% del total cada uno).  

 

 

Figura 15: Presencia de perforaciones (drilling) en fósiles de moluscos colectados en Cerro la 
Cruz. A) Frecuencia de individuos con evidencias de depredación (por género) respecto al total de 

fósiles con drilling en toda la secuencia. B) Porcentaje de individuos perforados por depredadores y sin 
perforaciones respecto al total de ejemplares muestreados por estrato, C) Porcentaje de individuos con 

perforaciones respecto al total de ejemplares muestreados en total en toda la columna de Turritella y 
Caryocorbula. 
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 Además del drilling, existen otras evidencias de depredación, tales como la destrucción 

parcial de la última vuelta o de parte de la concha en gastrópodos dejando únicamente la 

columela, atribuible a cangrejos depredadores como Calappa y Eriosachila; así como el 

aplanamiento de las valvas en bivalvos, atribuible a rayas y otros peces (Boucot, 1982). Estas 

evidencias están presentes no sólo en los fósiles colectados sino también en el material de 

colección revisado. Estos dos casos se ilustran en el Anexo 2, un bivalvo (Anexo 2, figura 1-B, 

material colectado) evidencia depredación probablemente debido a acción de depredadores 

vertebrados. De igual forma, un ejemplar gastrópodo (Anexo 2, figura 1-C, material de 

colección) posee evidencias de que fue posiblemente depredada por decápodos de grandes 

dimensiones 

5.7 Resultados de los análisis cuantitativos. 

5.7.1 Análisis de agrupaciones (Cluster analysis).Las agrupaciones de estratos obtenidas 

usando el análisis de clúster según el método de Ward, basado en las abundancias promedio 

por estrato se muestran en la Figura 16.  

  

Figura 16: Análisis de Agrupaciones utilizando el método de Ward, basado en la abundancia 
promedio de moluscos por estrato. Nótese la similitud entre estratos de la base y el tope de la 

secuencia. 
 

 Se observan tres grupos definidos de acuerdo a su similitud: el grupo (A) integrado por 

los estratos Cast 8, 15, 17, 21, 54, 58 y 62; el grupo (B) conformado por los estratos Cast 23, 27, 
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29, 31 y 33; y el grupo (C) constituido por los estratos Cast 6, 19, 25, 39, 42 y 49. Las 

agrupaciones antes mencionadas sugieren que el principal factor discriminante entre los 

grupos es la abundancia relativa de Turritella, pero otros taxa también parecen estar 

contribuyendo en la diferenciación y agrupamiento de los estratos, lo que podría ser reflejo de 

la presencia de paleoambientes similares a lo largo de la secuencia (i.e. ciclicidad ambiental). 

5.7.2 Detrended Correspondence Analysis (DCA). Los resultados de la ordenación se 

muestran en la Figura 17. Las especies de moluscos detritívoros Nuculana, Adrana, 

Psammacoma y Dentalium están asociadas a la región negativa del eje DCA1, y son más comunes 

en los estratos ubicados hacia el tope y la base de la secuencia, al igual que los suspensívoros 

Clementia, Chionopsis, Trigoniocardia y Anadara. Por otra parte, Turritella y Caryocorbula están 

asociadas a la región positiva de este eje, al igual que otros taxa de moluscos entre los que se 

encuentran Terebra, Trochomodulus, Conus, y Persicula (Figura 17).  

 

 

Figura 17: Ordenación de las unidades muestrales (cuadratas) con el análisis DCA (Detrended 

Correspondence Analysis) en base a la abundancia de moluscos en Cerro la Cruz. 
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 Los organismos epibiontes están distribuidos de manera aproximadamente uniforme 

alrededor del origen del gráfico, estando los cirrípedos y corales en la región negativa. Este 

patrón sugiere que estos organismos son más abundantes en el tope y base de la columna, 

mientras que los briozoarios (cupuládridos e incrustantes) y Ostraea se encuentran en la región 

positiva del eje, indicando que estos grupos son más comunes hacia el centro de la columna 

estratigráfica. Las unidades muestrales tomadas hacia la base y el tope de la secuencia se 

encuentran adyacentes entre sí en la región negativa del eje, mientras que la dispersión de las 

muestras de estratos hacia el centro es ligeramente mayor, ubicándose del lado positivo del eje 

DCA1. La tendencia observada a lo largo del eje DCA2 parece no tener significación 

paleoecológica a priori. Aunque, el patrón obtenido en el análisis de DCA es congruente con los 

resultados obtenidos en el análisis de agrupaciones, y plantea la existencia de ambientes 

sedimentarios similares hacia la base y el tope de la secuencia (i.e. ciclicidad ambiental).  

5.7.3 Calibración del DCA. Se realizó una regresión lineal para determinar si la presencia de 

organismos con los hábitos alimentarios detritívoros y suspensívoros refleja un gradiente 

temporal de paleoambientes. En éste análisis se utilizó como variable predictora la proporción 

de detritívoros y suspensívoros y como variable dependiente los Scores del eje DCA1 obtenidos 

de la ordenación. El gráfico de dispersión de la regresión se muestra en la Figura 18. 

 

Figura 18: Asociación de la proporción de organismos detritívoros y suspensívoros en la 
secuencia estratigráfica de Cerro la Cruz y los scores de las cuadratas en el eje DCA1.Detalles de 

la regresión se muestran en el Anexo 3. R = -0.6214 R2 = 0.3862 

Existe una correlación negativa significativa (Figura 18) entre los Scores del eje DCA1 y 

las proporciones calculadas (~ -0,62, p<<0.05) lo que indica que al incrementar la proporción 
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detritívoro/suspensívoro, el score de la unidad muestral es más negativo (Figura 18), mientras 

que al aumentar la relación el score se hace más positivo. Este comportamiento implica que las 

unidades muestrales con scores más negativos tienen mayor abundancia relativa de especies 

detritívoras. El modelo presentado explica aproximadamente el 39% de la variabilidad 

observada en las muestras. 

5.7.4 Resultados de los análisis NMDS, CAP, ANOSIM y SIMPER. Los análisis y pruebas 

realizados con el fin corroborar o no diferencias significativas o determinar la existencia de 

grupos de estratos alternativos, a los inferidos por el análisis de agrupaciones y el DCA, son 

consistentes con lo anterior, pero no son concluyentes. 

 El resultado de la ordenación a través del NMDS muestra (Figura 19) que los grupos 

definidos por el Método de Ward no parecen ser discriminables entre sí, y el gráfico de 

dispersión no muestra grupos de muestras bien definidos alternativos a los propuestos. El valor 

de estrés (0.232) y la correlación con los ejes (R2(x)= 0.5334, R2 (y)= 0.2283) indican que la 

variabilidad de la data es alta, lo cual podría predisponer a error tipo I en pruebas de hipótesis 

estadísticas. 

: 

Figura 19: Ordenación NMDS de las unidades muestrales (cuadratas) agrupadas de acuerdo al 

resultado del análisis de cluster. Estrés = 0.2322, R2(x)=0.5334, R2 (y) = 0.2283 

Debido al resultado obtenido en el NMDS, se ordenó la submuestra de unidades 

muestrales a través del análisis discriminante basado en coordenadas principales (CAP) usando 

A 

B 

C 

N
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como hipótesis de agrupamiento a priori los grupos formados en el análisis de clúster. La 

ordenación resultante del CAP se muestra en la Figura 20. Al contrario de los resultados 

obtenidos por el NMDS, en esta ordenación la distribución de los grupos en el espacio es más 

discreta y separada, lo que sugiere que la agrupación resultante del análisis de clúster describe 

eficientemente la variabilidad de las unidades muestrales. No obstante, la dispersión de los 

datos dentro de los grupos indica que la composición de estos es relativamente heterogénea 

(Figura 20). 

 

Figura 20: Ordenación de las unidades muestrales resultantes del análisis discriminante basado 
en coordenadas principales (CAP).Permutaciones = 999, número de ejes en PCoA (m)= 8, porcentaje 

de reclasificación exitoso: A = 83.3%; B = 58.8%, C = 88.5% p =~0,001. 

 

Los resultados del CAP sugieren que la agrupación resultante del análisis de clúster es 

signicativa, es decir, los grupos describen la variabilidad de las unidades contenidas en ellas de 

forma eficiente, lo cual es congruente con el bajo porcentaje de error al reclasificar unidades 

entre grupos (Jackniffe). El porcentaje de clasificaciones exitosas es más bajo para el grupo B 

(58.8%), lo que sugiere que su composición y abundancia de especies es similar a la de otros 

grupos; no obstante, la cantidad de ejes necesarios (PCoA (m)= 8) para separar los datos implica 

que en general las diferencias entre tres grupos es baja. 
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 Los resultados de la prueba ANOSIM (utilizada para determinar el grado de semejanza 

entre muestras) se muestran en la Tabla 1, y sugieren la existencia de diferencias significativas 

en los grupos de estratos formados por el análisis de clúster (p=0,0006). No obstante, el bajo 

valor de R (R = 0,3279) indica que es probable que la existencia de éstas diferencias sea el 

producto de la variación intrínseca de los datos más que a diferencias perse entre grupos, lo que 

sugiere la existencia de error tipo I. Considerando los resultados de la prueba ANOSIM para la 

comparación directa entre los grupos, se observa que el grupo A es significativamente diferente 

de los grupos B y C, mientras que el grupo B no es significativamente distinto al Grupo C. Cabe 

destacar que el grupo B es más similar al A, que el C a éste último.  

Tabla 1. Resumen de los resultados estadísticos de la prueba ANOSIM. 

Permutaciones 9999 

p(same): 0,0006 

R 0,3279 

Rango medio dentro de grupos 59,46 

Rango medio entre grupos 84,54 

Grupo C A B 

C  0,0057 0,1584 

A 0,0057  0,0219 

B 0,1584 0,0219  

 

 Con el análisis SIMPER se identificaron las especies responsables de las diferencias 

observadas entre los grupos de estratos de la secuencia (Tabla 2). En ésta se observa que el 

contraste entre los grupos se debe principalmente a la presencia y abundancia de Turritella y 

Caryocorbula (explicando ~75% de la varianza), mientras que otros taxa colaboran en la 

diferenciación de los grupos de forma minoritaria (como Cancellaria, Chionopsis, Natica, 

Anadara, Semele y Nuculana que explican en conjunto ~20% de la varianza; Tabla 2). Hay que 

destacar la similitud en las abundancias de los taxa entre los grupos B y C, en congruencia con 

lo reportado en el análisis CAP. Las condiciones metodológicas del muestreo, los resultados de 

la prueba ANOSIM en conjunto con lo obtenido del NMDS y la gran dispersión observada en los 

grupos del CAP, sugieren que las diferencias observadas podrían deberse a variabilidad 

intragrupo y no entre grupos, y por ende no son significativas. 
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Tabla 2. Resumen de estadísticos para prueba SIMPER, con los taxa más abundantes en la secuencia. 

 

 

6. DISCUSIÓN 

6.1 Sensibilidad del muestreo y riqueza de especies. 

6.1.1 Riqueza de especies. Estudios previos reportaron la presencia 20 especies de moluscos, 

artrópodos, y cnidarios en Cerro la Cruz (Sánchez-Villagra et al. 2000, Feldmann y Schweitzer 

2004, Rincón et al., 2014).La riqueza reportada en este trabajo es mucho mayor, e incluye al 

menos 43 taxa), de los cuales27son registrados por primera vez para la Formación Castillo: 

Discoporella sp., Diploastrea cf. crassolamellata, Adrana tellinoides, Nuculana aff. forcarti, 

Nuculana sp., Anadara (Rasia) tirantensis, Semele zuliana, Trigoniocardia antillarum, 

Trigoniocardia sp., Caryocorbula fortis, C. urumacoensis, Cymatophos paraguanensis, Cancellaria 

sp., Conus sp., Persicula mirandana, Eupleura cf. klugeri, Oliva sp., Terebra sp., Natica sp., Sinum 

gatunense, Clathrodrillia sp., Crucibulum (Dispotaea) ecuadorense, Cirsotrema undulatum, 

Trochomodulus sp., Dentimides suprasulcatus, Turritella matarucana y Turritella gilbertharrisi.  

 Al comparar la diversidad taxonómica encontrada para cada Phylum con la previamente 

mencionada para la Formación Castillo se obtuvieron resultados discordantes. En el caso de los 

crustáceos, la riqueza de especies reportada en este estudio es menor que las11 reportadas por 

Feldmann y Schweitzer (2004). En los bivalvos y gastrópodos es mucho más alta respecto a 

estudios previos. Algunas de las especies reportadas por Sánchez-Villagra et al. (2000) también 

fueron reportadas en el presente estudio (e.g. Liromissus quirosensis, Turritella venezuelana, 

Cyclinella cyclica, Chionopsis tegulum, Semele sp.).  

 Rincón et al. (2014) mencionan la presencia de colonias coralinas y corales solitarios en 

algunos de los niveles de Cerro la Cruz, aunque sin identificación específica. En este estudio se 

Taxón Disim. Prom. Contr. % % Acum Abund. A Abund. B Abund. C 

Turritella 0,3574 47,59 47,59 0,9 1,02 1,15 

Caryocorbula 0,2018 26,88 74,47 0,663 0,802 0,879 

Cancellaria 0,03454 4,6 79,07 0,356 0,278 0,347 

Chionopsis 0,03358 4,471 83,54 0,381 0,52 0,148 

Natica 0,03113 4,146 87,69 0,287 0,381 0,322 

Anadara 0,02433 3,24 90,93 0,303 0,216 0,28 

Semele 0,02024 2,696 93,62 0,284 0,35 0,13 

Nuculana 0,01757 2,34 95,96 0,56 0,241 0,0502 
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reporta por primera vez la presencia de colonias de corales escleractinios (Diploastrea) y 

epibiontes adheridos a conchas de moluscos (probablemente otros corales escleractinios o 

colonias de Diploastrea aún adheridas a su sustrato).  

 La riqueza de especies en Cerro la Cruz y la Formación Castillo (43 spp. de invertebrados 

confirmadas + 11 spp. tentativas) es baja comparada con otras localidades del Neógeno de 

Venezuela como la Formación Cubagua, donde se reportaron 126 especies de gastrópodos 

(Landau y Marques da Silva, 2010), o la Formación Cantaure (146 spp. Jung, 1965; 393 spp. 

Landau et al., 2016 únicamente reportando gastrópodos). Incluso la diversidad de Cerro La 

Cruz es baja comparada con otras localidades del Caribe como Formación Gatún (Panamá; 

~189 spp. sensu Hendy, 2013; ~385 spp. sensu Woodring, 1957) y la Formación Jimol 

(Colombia; 118 spp. sensu Hendy et al., 2015).La riqueza de especies reportada para Cerro la 

Cruz es menor inclusive que la encontrada en muchos ecosistemas marino-costero modernos, 

y se asemeja más a la reportada para algunas lagunas estuarinas y costeras (Reizopoulou y 

Nicolaidou, 2004). Esto podría ser reflejo de condiciones ambientales particulares actuando en 

conjunto con la acción de procesos tafonómicos, o bien de sesgos muestrales. Como la curva de 

acumulación de especies no alcanzó la asíntota, y la diversidad todavía se incrementa con el 

aumento del número de muestras, esto sugiere que localidad aún está submuestreada y sugiere 

que la baja diversidad no estaría relacionada con un sesgo muestral, aunque otros aspectos del 

estudio reflejan la interacción de factores ecológicos y abióticos que pudieran estar 

funcionando como controles de la diversidad taxonómica. Observaciones similares fueron 

hechas por Núñez-Flores et al. (2017) para la fauna de peces fósiles de Cerro La Cruz, respecto 

con otras localidades en el Caribe y el país. 

 Boucot (1982) menciona que existe una correlación entre la dominancia y la diversidad 

de especies en las comunidades bénticas, de forma tal que a medida que incrementa la 

proporción de una especie en una muestra paleontológica de invertebrados bénticos, la 

diversidad disminuye de forma logística. La correlación entre la dominancia y la diversidad 

indica la presencia de factores ambientales que se alejan de la normalidad, constituyendo una 

situación restrictiva en la cual el número de especies disminuye de forma significativa hasta 

que unos pocos taxa tienen capacidad de soportar las condiciones del ambiente (Boucot, 1982). 

Éste patrón es observable en la secuencia estratigráfica estudiada con los invertebrados y la 

marcada dominancia de Turritella, y además en otro estudio realizado con peces dominado por 

Equetulus (Núñez-Flores et al., 2017). 
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 El buen control estratigráfico de la secuencia sedimentaria de Cerro la Cruz (Rincón et 

al., 2014), permite que los taxa previamente descritos puedan ser evaluados en un contexto 

cronológico y bioestratigráfico. En este sentido el biocron de cinco especies fue actualizado. El 

registro de Trigoniocardia antillarum, Adrana tellinoides, Caryocorbula urumacoensis, Sinum 

gatunense representan el reporte más antiguo de éstas especies. Por otra parte, el hallazgo de 

Diploastrea cf. crassolamellata es el reporte más reciente del género en el Caribe y plantea la 

existencia de relictos del género durante el final del Mioceno temprano en la Cuenca de Falcón, 

antes de su extinción. 

 

6.1.2 Sensibilidad del muestreo. El muestreo de sedimento efectuado por área (cuadratas) 

y/o volumen (sacos de sedimento, también denominado bulk-sampling) son los métodos más 

adecuados para determinar la riqueza de invertebrados fósiles (Boucot, 1982). Este método 

puede ser aplicado también para otros grupos de vertebrados, particularmente 

microvertebrados. El bulk sampling ya fue empleado en trabajos previos en Cerro la Cruz para 

estudiar los peces fósiles de la localidad, dando como resultado la descripción de una compleja 

asociación de peces óseos, incluyendo la presencia de dos nuevas especies para la ciencia 

(Núñez-Flores et al., 2017). El muestreo superficial (surface picking) también se utilizó para 

colectar otolitos en dicho estudio, no obstante, se notó que este método sesgaba la muestra 

hacia fósiles más grandes, que son los más fácilmente observables, mientras que los más 

pequeños (<2 mm), que a la vez comprenden la mayor diversidad taxonómica, usualmente no 

fueron colectados. 

 En el caso particular de este trabajo, es la metodología de cuadratas la que mostró una 

mayor sensibilidad para determinar la riqueza de especies presentes en Cerro la Cruz que el 

surface picking, pues permitió el reconocimiento de taxa de pequeño tamaño como Persicula, 

Trigoniocardia antillarum, Discoporella y Adrana, así como otros que no habían sido reportados 

hasta ahora para la Formación Castillo, con la ventaja añadida de ser colectados en menor 

tiempo de ejecución en campo. Una desventaja del muestreo con cuadratas es que parece no 

ser sensible a la presencia de taxa de gran tamaño y baja abundancia en Cerro La Cruz (e.g. 

Fusinus y Melongena), los cuales si fueron colectados por surface picking en exploraciones 

anteriores y se encuentran actualmente depositados en la Colección del Laboratorio de 

Paleontología – IVIC.  

 Por otra parte, el surface picking empleado en el presente trabajo presentó una eficacia 

relativamente baja, ya que en general no ayudó a incrementar la riqueza de especies 
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encontradas en cada estrato mediante el muestreo con cuadratas. Considerando que algunos 

taxa de gran tamaño son registrados con menor frecuencia en el muestreo por cuadratas, el 

empleo del surface picking se hace necesario para complementar la información de diversidad, 

aunque el esfuerzo de muestreo debe ser mucho mayor que el realizado en el presente trabajo. 

 

6.2 Aspectos tafonómicos 

6.2.1 Grado de Fragmentación. En general, los fósiles encontrados en Cerro La Cruz están en 

mal estado de preservación, puesto que gran parte del material colectado se encuentra 

fragmentado y/o erosionado. Los ejemplares examinados en la Colección IVIC estaban en 

condiciones de preservación similares, y el grado de fragmentación y erosión es similar a lo 

largo de la secuencia estratigráfica. 

 Es posible que parte de los fósiles se encontraran en mal estado debido al método de 

muestreo: el material se colectó de la superficie de los sedimentos donde están más expuestos 

a la acción de procesos erosivos. Además, las muestras se tomaron excavando en el sedimento, 

lo que pudo provocar un cierto grado de fragmentación adicional(a pesar de haberse realizado 

con sumo cuidado). No obstante, las diferencias en la proporción de fósiles fragmentados 

parecen estar más relacionadas con la forma de la concha puesto que la morfología más masiva 

de los bivalvos parece ser menos propensa a la rotura.  

 Se ha sugerido que la erosión y la proporción de bivalvos desarticulados/articulados, 

además de otras variables relacionadas a la litología y presencia de icnofósiles permiten 

estimar la energía del oleaje, de las mareas y corrientes (Boucot, 1982; Brenchley y Harper, 

1998). Así mismo Hendy (2013) establece además de los criterios mencionados, la densidad de 

elementos esqueletales en la muestra como evidencia en el análisis de la energía del medio 

sedimentario. A pesar de que el material se erosionó superficialmente en su mayoría, la tasa de 

desarticulación es muy baja y relativamente constante a lo largo de la columna, siendo 

Caryocorbula el género que más frecuentemente muestra valvas desarticuladas.  

Debido a que no hay un patrón claro de fragmentación, la baja desarticulación y la 

erosión de las conchas probablemente pueden deberse a procesos tafonómicos azarosos, no 

necesariamente vinculados a la energía del medio. Algunos autores (Boucot, 1982; Brenchley y 

Harper, 1998) discuten estos dos factores (erosión y proporción de valvas desarticuladas), y 

cómo su interpretación puede introducir ruido o errores en los análisis, incluyendo 

sobreestimación de la energía debido a interpretación equivocada de procesos erosivos 

ambientales (no vinculados a energía en el paleoambiente). En algunos casos, también la 
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densidad de elementos esqueletales en el estrato también está sometida a distorsiones, puesto 

que grandes acumulaciones de fósiles pueden deberse a transporte posterior al proceso de 

fosilización (Boucot, 1982). 

En cualquier caso, antes de utilizar las asociaciones de fósiles para reconstruir 

comunidades de manera confiable, debe estimarse el grado de transporte del material de su 

hábitat original o si éste se encuentra mezclado con miembros de otras comunidades 

(Brenchley y Harper, 1998). La fauna encontrada en Cerro La Cruz puede ser clasificada como 

una “asociación adyacente” (sensu Brenchley y Harper, 1998), ya que está compuesta de 

conchas que han sido desplazadas de su posición de vida pero se cree que están en su hábitat 

original. En este tipo de asociación, los bivalvos pueden estar desarticulados, pero la fractura y 

abrasión producto de la energía en el paleoambiente es rara. Los yacimientos de asociaciones 

de fósiles adyacentes tienen una composición de especies similar, sugiriendo que no han sido 

mezcladas con otras comunidades. Esto hace posible considerar el uso de la información que 

provee la fauna de Cerro La Cruz como valiosa para la reconstrucción paleoambiental. 

En la secuencia estudiada en Cerro la Cruz se encuentran representadas dos tipos de 

concentraciones de fósiles sensu Brenchley y Harper (1998):  

 Concentraciones de calizas, que se generan en episodios de alta energía de corta 

duración. Este tipo de concentración está representada en los niveles de caliza 

bioclástica (denominados wackstone y packstone por Rincón et al., 2014), los cuales no 

fueron muestreados por su dureza. 

 Concentraciones compuestas, estas muestran cambios en la composición taxonómica 

en capas sucesivas, depositados en intervalos de tiempo largos, asociados a tasas de 

sedimentación lenta. Este tipo de concentraciones se observa en los estratos de lutita 

muestreados. 

 Además de estos criterios, algunos icnofósiles y rastros suelen ser usados para 

interpretar la energía en el ambiente depositacional. Rincón et al. (2014) reportaron marcas de 

oleaje en algunos de los niveles de Cerro la Cruz (específicamente en la base de la unidad B), 

interpretándolas en conjunto con icnofósiles como Thalassinoides y Ophiomorpha como 

indicadoras de ambientes someros con poca agitación de agua y mínima perturbación 

postmortem, lo cual es congruente con las características de los fósiles de macroinvertebrados 

encontrados y la baja desarticulación. Las corrientes de baja energía también pueden originar 

marcas de oleaje en el sedimento (McKerrow, 1978), no obstante este tipo de rastros también 

pueden deberse a episodios esporádicos de alta energía. 
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 De acuerdo con la evidencia planteada, la secuencia de Cerro la Cruz parece haberse 

depositado en un ambiente de baja energía, con episodios esporádicos de agitación intensa, 

siendo la gran fragmentación observada en los fósiles probablemente producto de la 

preservación sobre la superficie de los sedimentos. 

6.3 Aspectos paleoecológicos 

6.3.1 Preferencias alimentarias. Varios autores han sugerido la importancia de los hábitos 

alimentarios y ecológicos de los organismos como indicadores de variables ambientales que 

muchas veces son aplicables a paleocomunidades en el registro fósil, al menos de manera 

parcial (Boucot, 1982; Brenchley y Harper, 1998).  

 Allmon (1988) destaca que a pesar de la falta de información en los gastrópodos 

turritelidos actuales, la dieta más común del grupo es suspensívora, existiendo algunas 

excepciones con especies detritívoras o inclusive detritívoras facultativas. Por otra parte, la 

plasticidad trófica debida a cambios en la disponibilidad de alimento y variación en el ambiente 

ha sido reportada en una especie moderna del bivalvo Macoma(M. balthica),y parece ser una 

característica común en otros géneros de bivalvos de la familia Tellinidae (Tornroos et al., 

2015). 

 La disponibilidad de materia orgánica en el sedimento y en la columna de agua son 

críticas en la determinación de la composición de especies en las comunidades bénticas 

(Boucot, 1982; Brenchley y Harper, 1998). Por ejemplo grandes acumulaciones de Turritella y 

otros géneros de Turritellinae, pueden ser interpretados como indicadores ambientales de alta 

productividad en la columna de agua (i.e. gran abundancia de fitoplancton; Allmon, 1988). Hoy 

en día en el Caribe, grandes acumulaciones de conchas de Turritella ocurren en algunas áreas 

de surgencia (e.g. costa norte de Venezuela; Allmon, 1988; Leigh et al., 2014).  

El patrón observado en la abundancia relativa promedio de macroinvertebrados con 

relación a sus preferencias alimentarias es consistente con la existencia de gran disponibilidad 

de nutrientes en la columna de agua, y posiblemente con la existencia de episodios de sustratos 

ricos en materia orgánica y compuestos por sedimentos finos probablemente con propensión a 

anoxia. Cabe destacar que gran parte de los suspensívoros reportados en este estudio 

pertenecen al género Turritella, el cual es muy abundante en Cerro la Cruz, y también en otras 

localidades del Mioceno de Venezuela y el Caribe (Hendy et al., 2015; Landau et al., 2016).  

 A pesar que el patrón de distribución de organismos en base a su dieta observado en la 

secuencia estratigráfica de Cerro la Cruz se ve reforzado por la presencia de Turritella, el mismo 

patrón se mantiene al excluir éste género del análisis. Por ello, se considera probable que la 
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gran abundancia de Turritella y la distribución de los demás organismos en Cerro la Cruz 

obedece a factores ecológicos como la disponibilidad de nutrientes en la columna de agua y en 

el sedimento. La asociación de macroinvertebrados fósiles en la Formación Castillo 

posiblemente representa paleocomunidades influenciadas por nutrientes provenientes de 

corrientes marinas del proto-Caribe (las cuales fluían de oeste a este; Iturralde-Vinent y 

MacPhee, 1999), materia orgánica en suspensión y de alta productividad de fitoplancton, con 

episodios de fondos ricos en materia orgánica. 

6.3.2 Depredación. Las relaciones tróficas entre los moluscos encontrados en la secuencia 

estratigráfica de Cerro la Cruz parecen estar caracterizadas principalmente por la presencia de 

presas de hábito infaunal (principalmente bivalvos) que son consumidas generalmente por 

depredadores con capacidad de excavar y/o extraer las presas del sustrato. 

 Algunos de los depredadores perforadores de conchas más comunes en ecosistemas 

marinos y salobres de fondos blandos pertenecen a la familia Naticidae (Morley, 1971). Los 

Natícidos (e.g. Natica, Sinum) son depredadores típicamente infaunales, y se desplazan a través 

del sedimento en busca de presas, usualmente otros moluscos que viven enterrados en el fondo. 

Otro depredador de hábito similar, Persicula, tiene un comportamiento parecido al depredar 

foraminíferos bentónicos y otras presas de pequeño tamaño. Depredadores como los 

gastrópodos de las familias Muricidae, Olividae y Cancellaridae que suelen ser epifaunales o 

semi-infaunales, se desplazan sobre el sedimento buscando presas, aunque los murícidos 

también pueden excavar para extraer presas de hábito infaunal enterradas a poca profundidad 

(Kelley y Hansen, 2003). Representantes de estas familias ocurren en la secuencia estratigráfica 

de Cerro la Cruz, así como en otras localidades del Neógeno de Venezuela y el Caribe (Hodson 

y Hodson, 1931; Jung, 1965; Landau y Marques da Silva, 2010, Landau et al., 2016); por lo que 

probablemente también fueron depredadores comunes de la malacofauna durante el Mioceno 

en la Cuenca de Falcón, como lo son hoy. Las perforaciones encontradas en las conchas de 

muchos de los moluscos son evidencia de esto. 

 Otros invertebrados depredadores de hábito epifaunal, pero de mayor talla reportados 

para la localidad son el gastrópodo Melongena y el cangrejo Calappa, los cuales suelen 

alimentarse principalmente de organismos epifaunales destruyendo total o parcialmente sus 

conchas. No obstante, también existen otros depredadores moluscos de gran tamaño con 

capacidad de perforación (Boucot, 1982; Dietl y Alexander, 2003) que al igual que los 

mencionados anteriormente pueden alimentarse de moluscos de hábito infaunal. Allmon 

(1988) sugiere que muchas de las especies de la familia Turritellidae son consumidas 
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frecuentemente por moluscos depredadores de gran tamaño como Melongena y crustáceos 

como Calappa y Callinectes. En muchos casos, estos depredadores destruyen total o 

parcialmente las conchas de los organismos que depredan (Allmon, 1988, Boucot, 1982, Kelley 

y Hansen, 2003). En Cerro La Cruz, las conchas de Turritella presentan evidencias de 

depredación por drilling con una frecuencia relativamente baja (4%), mientras que evidencias 

de depredación por cangrejos no fueron observadas aunque es posible que se deba a la pobre 

preservación del material. 

 Diversos autores (Anderson, 1992; Harper et al., 1998; Kitchell, 1986, Sickler et al., 

1996) han estudiado la selectividad de los depredadores sobre las presas correlacionando el 

diámetro de la perforación (que es indicadora del tamaño del depredador) y el tamaño de la 

presa a lo largo del tiempo geológico, obteniendo diferentes resultados. La tendencia general 

es el incremento en la especificidad no sólo del tamaño y especie de la presa, sino también a la 

localización de la perforación (Kelley y Hansen, 2003). La escogencia de la presa por parte de 

los natícidos no ocurre al azar, sino más bien suele estar caracterizada por una alta selectividad 

respecto a la especie y al tamaño de la presa (Kelley y Hansen, 2003). Trabajos con natícidos 

actuales muestran que la selección es consistente con un modelo de depredación en el cual la 

escogencia de la presa sigue una relación de costo/beneficio, y que usualmente la presa con 

proporción más cercana al óptimo es escogida para manipulación y ataque (Kitchell et al., 

1981). Presas con un tamaño muy grande suelen ser poco propensas a ser depredadas, y 

factores como la morfología de la concha y la ornamentación también influyen en la selección 

(Kelley y Hansen, 2003). A pesar de haber excepciones en la selectividad y al patrón de 

costo/beneficio (Dietl y Alexander, 2000), el comportamiento selectivo no es exclusivo de la 

familia Naticidae. Los hábitos de depredación de otros moluscos depredadores como los de las 

familias anteriormente mencionadas parecen ser congruentes con éste modelo alimentario 

(Kelley y Hansen, 2003).  

 Los depredadores encontrados en Cerro La Cruz suelen ser pequeños, y esto implica de 

acuerdo con la evidencia presentada que Caryocorbula, el género de bivalvo con mayor 

frecuencia de perforaciones en sus valvas y el más común a lo largo de la secuencia, pudo haber 

sido un recurso alimentario muy importante para los depredadores moluscos de talla pequeña 

en las paleocomunidades del Mioceno temprano, siendo seleccionado frecuentemente para 

ataque y consumo debido a su pequeño tamaño respecto a otros bivalvos infaunales 

encontrados en la localidad. Kelley y Hansen (2003) reportan que la presencia de conquiolina 

en abundancia (proteínas que conforman la matriz de las conchas en los moluscos para la 
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cristalización de aragonita) en las valvas de algunos de los miembros de esta familia puede 

disuadir a posibles depredadores perforadores, por lo que es probable que haya existido un 

conjunto reducido de especies que accedieran a esta fuente alimentaria. Otros estudios indican 

que no parece haber una selectividad hacia los corbulidos como presa al menos en el Oligoceno 

(Sickler et al., 1996). Otros moluscos bivalvos como Psammacoma y Nuculana, también 

pudieron haber sido recursos alimentarios relevantes para depredadores perforadores de 

mayor tamaño o para otros menos selectivos. 

 La depredación sobre miembros de comunidades relativamente 

sedentarias(constituidas principalmente por organismos detritívoros y suspensívoros o de 

movilidad reducida, como parece ser la que existía en Cerro la Cruz) tiene la capacidad de 

alterar de forma notoria su estructura al remover taxa de fácil consumo, en especial para 

depredadores vertebrados como peces demersales como rayas y bagres(Boucot, 1982). La 

selectividad de presas también puede tener un efecto disruptivo en las comunidades, puesto 

que usualmente presas muy pequeñas o de gran tamaño no suelen ser atacadas y consumidas 

(Sheehan y Lesperance, 1978). Una revisión más detallada de los patrones de depredación 

encontrados en las conchas de moluscos de Cerro La Cruz es necesaria para determinar la 

presencia de posibles depredadores (inferida en base a la estructura y forma de la perforación, 

que suele ser diagnóstica sensu Boucot, 1982), así como la existencia de patrones 

paleoecológicos como los mencionados de forma que su análisis colabore en la comprensión 

del ambiente y las paleocomunidades presentes en la Formación Castillo y la Cuenca de Falcón. 

 

6.3.3 Hábitats y hábitos ecológicos. Las paleocomunidades en la secuencia estratigráfica de 

Cerro la Cruz están compuestas principalmente por organismos de hábito infaunal asociadas a 

fondos arenosos mixtos y fangosos principalmente, y en algunos casos posiblemente 

asociaciones adaptadas a tolerar variaciones ligeras en la salinidad. Algunos de los 

representantes actuales de los taxa registrados en el muestreo son de común ocurrencia sobre 

fondos cubiertos por macroalgas y fanerógamas marinas (Trochomodulus, Chionopsis, 

Cancellaria) y ambientes de aguas salobres (Psammacoma, Semele), lagunales arrecifales 

(Diploastrea) y manglares (Dentimides).  

 La presencia de organismos indicadores (estenoicos) y la proporción de animales 

epifaunales/infaunales en una localidad en conjunto con la litología, pueden suministrar 

información importante acerca de la influencia de ambientes terrestres marginales (e.g. 

sabanas y bosques costeros, ríos), así como de la disponibilidad y procedencia de los nutrientes 
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en las paleocomunidades bénticas (Boucot, 1982). Algunos de los organismos indicadores más 

relevantes en Cerro La Cruz son Diploastrea, Dentimides, Discoporella, Ostrea, Terebra y 

Trochomodulus, cada uno indicador de algún hábitat en particular. 

 Diploastrea es un género de coral escleractinio hoy en día restringido a la región indo-

pacífica y es común en las lagunas de arrecifes coralinos. Este género presenta una capacidad 

limitada de soportar aguas de bajas temperaturas pero es resistente a la turbidez (Edinger y 

Risk, 1994). Durante el Paleógeno Diploastrea tuvo una amplia distribución que incluía los 

ambientes marino-costeros del Proto-Caribe y al igual que otros corales, los representantes 

actuales de Diploastrea toleran intervalos de salinidad muy limitados, y son exclusivamente 

marinos (Edinger y Risk, 1994). Los briozoarios cupuládridos de vida libre como Discoporella 

también son estenohalinos (Herrera-Cubilla et al., 2008) y la presencia de ambos géneros 

(Diploastrea y Discoporella) en Cerro la Cruz, sugiere la presencia de ambientes marinos de 

salinidad estable al menos en los estratos donde éstos se encuentran (Figura 12).  

 Por otra parte los gastrópodos Dentimides, y en general miembros de la familia 

Potamididae, son de común ocurrencia en manglares y ambientes vegetados con los que 

comparten una historia evolutiva común y suelen ser resistentes a la desecación y a cambios 

bruscos de salinidad (Reid et al., 2008). En Cerro La Cruz, Dentimides se encuentra hacia el 

centro de la secuencia siendo más común en el nivel Cast 49. Cabe destacar que gran parte del 

material asignado al género, fue encontrado en el nivel suprayacente a donde Rincón et al. 

(2014) reporta restos de vertebrados continentales y madera fosilizada. En este estudio, en el 

estrato Cast 49 se encontró una abundancia de dientes de tiburón de pequeño tamaño, y restos 

probablemente pertenecientes a caparazones de tortuga. Los gastrópodos Trochomodulus, 

encontrados en los estratos Cast 21 y 23, al igual que los géneros pertenecientes a la familia 

Modulidae, son comunes en fondos con vegetación y praderas de fanerógamas (Díaz y Puyana, 

1994).  

 Una especie moderna de gastrópodo del género Terebra, T. gouldi, presenta una alta 

selectividad al ambiente donde vive; evitando zonas rocosas, áreas con alta densidad de 

fanerógamas marinas o fondos compactos, además de ser intolerante a sustratos con alta 

concentración de H2S (indicativo de anoxia) y suele preferir hábitats con baja energía de oleaje 

(Boucot, 1982). Esta selectividad también está presente en otras especies del género al menos 

respecto el sustrato (Boucot, 1982), por lo que la presencia de Terebra sp en el estrato Cast 19 

puede ser indicativa de condiciones ambientales similares a las planteadas para T. gouldi.  
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 Los macroinvertebrados presentes en la secuencia estudiada sugieren la presencia de 

al menos tres ecosistemas marinos que suelen estar asociados en la actualidad (compartiendo 

un flujo de energía y especies entre ellos), y que además se suelen presentar en una sucesión 

espacial: 1) manglares junto a la costa, 2) luego las praderas de fanerógamas/laguna arrecifal-

costera, 3) arrecifes coralinos. En los estratos muestreados, están presentes organismos 

representantes de los dos primeros ambientes con cierto grado de variabilidad. Núñez-Flores 

et al. (2017) reportó la presencia de una colonia de coral masiva de gran tamaño (aff. 

Montastrea) en una localidad muy cercana (~500 m) a la columna estratigráfica estudiada, 

además de reportar peces de hábito demersal, y de ambientes lagunal y arrecifal, es decir, 

provenientes de hábitats similares a los encontrados en este trabajo.  

 Otra línea de evidencia la proveen tiburones de pequeño tamaño (aff. Carcharhinus) en 

algunos de los estratos ubicados hacia el medio de la secuencia de Cerro la Cruz. Sánchez et al. 

(2015) realizaron un análisis con el cual define áreas de cría de neonatos y juveniles de 

tiburones en algunas localidades del Mioceno de la Cuenca de Falcón a través de criterios 

establecidos para definir áreas de cría actuales (Heupel et al., 2007). Éstas áreas suelen ser 

cercanas o estar directamente localizadas en ecosistemas de manglar y praderas de 

fanerógamas, y la permanencia en ellas aumenta las probabilidades de sobrevivencia de los 

juveniles al limitar la depredación por parte de peces óseos de mayor tamaño y de tiburones 

adultos o de mayor edad, además de ser ambientes donde el alimento es relativamente más 

abundante (Sánchez Leonardo, comunicación personal).  

Algunos autores señalan la utilidad de usar especies no tan comunes o más bien raras 

en el registro fósil para caracterizar comunidades marinas, pero también destacan lo cuidadoso 

que se debe ser al tomar dichos taxa como indicadores definitivos de la afinidad ambiental de 

una asociación de fósiles (Boucot, 1982; McKerrow, 1978, Allmon, 1988). Los hábitos 

ecológicos de las especies menos abundantes en Cerro la Cruz y el conjunto de evidencias 

anteriores son consistentes con lo inferido con base a las especies más comunes, las 

preferencias alimentarias y a los epibiontes encontrados, lo que indica que en este caso su 

presencia es probablemente consecuencia de las condiciones del paleoambiente. 

 La presencia de fondos anóxicos es una característica común en algunos ambientes de 

manglar y fondos con presencia de abundante materia orgánica, pero la disponibilidad de 

oxígeno en el sustrato también depende de la energía del medio y la granulometría del 

sedimento (Boucot, 1982; Castro y Huber, 2004). La resistencia a la anoxia es una característica 

típica de los organismos infaunales, y muchos de los representantes actuales de los taxa 
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identificados en Cerro la Cruz que son de hábito infaunal o semi-infaunal(e.g. Turritella, 

Caryocorbula, Nuculana y Psammacoma)tienen capacidad de tolerar la anoxia en distintos 

grados(Allmon, 1988; Díaz y Puyana, 1994; Tornroos et al., 2015).Otros organismos también 

registrados en este estudio y previamente reportados para la localidad, como los decápodos 

afines a Callianassa son excavadores activos del sedimento y son comunes en fondos con 

concentraciones relativamente bajas de oxígeno.  

 Un taxón que suele estar asociado a sustratos consolidados y biogénicos, incluyendo 

raíces de manglar y sectores rocosos de la zona intermareal es Ostraea; y muchas veces 

comparte este hábitat con individuos de la familia Mytilidae (Petuch y Myers, 2014). Las ostras 

son más comunes en los estratos desde el centro hacia el tope de la secuencia, siendo posible 

indicador de la presencia de manglares o ambientes salobres; hipótesis que es congruente con 

la distribución de Dentimides. Sin embargo también se ha considerado que los bancos de ostras 

reflejan condiciones marinas de sustratos duros y/o rocosos (Brenchley y Harper, 1998).  

 Debido a la gran abundancia de Turritella, se analizó detalladamente su variación en la 

secuencia sedimentaria. Este género generalmente representa más del 30% de los moluscos 

reportados en cada nivel, sin embargo en tres estratos ubicados hacia el tope y la base de la 

secuencia (Cast 8, 15 y 62), se observa una menor dominancia relativa de este género, lo cual 

podría estar relacionado con la disponibilidad de alimento en suspensión, pero también con 

parámetros ambientales limitantes o alteraciones en los ciclos de vida de la especie. 

 Los epibiontes reportados en este trabajo suelen ser organismos oportunistas, que se 

adhieren comúnmente sobre conchas y otros sustratos biogénicos, incluyendo fanerógamas en 

el caso de los briozoarios (Castro y Huber, 2004). En Cerro La Cruz, los epibiontes como los 

cirrípedos son mucho más frecuentes en estratos ubicados en la base y el tope de la secuencia. 

Boucot (1982) reconoce que la colonización postmortem sobre braquiópodos y bivalvos está 

relacionada con la presencia de áreas relativamente extensas de sustrato biogénico disponible, 

potencialmente colonizable por epibiontes. Este fenómeno es común especialmente en el 

estrato Cast 6 y Cast 58, lo que implicaría que en algunos de los niveles del área de estudio la 

abundancia de conchas de Turritella y fragmentos de las mismas conformarían un sustrato duro 

disponible donde las larvas de epibiontes (incluyendo reclutas de corales masivos) podrían 

establecerse. Las colonias coralinas son más frecuentes hacia el tope de la secuencia (Cast 58) 

donde se observó que conchas de Turritella fueron el sustrato para el establecimiento de 

pequeñas colonias coralinas de Diploastrea. 
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 Hay que destacar que los cirrípedos son más abundantes hacia la base de la columna y 

los corales en el tope, mientras que los briozoarios son más comunes hacia el centro. Los 

cirrípedos suelen ser muy tolerantes a la desecación, a cambios extremos de salinidad del agua 

y tienden estar asociados a ambientes donde existan corrientes u oleaje que aporten abundante 

materia orgánica en suspensión como en la zona intermareal (Castro y Huber, 2004). Esto 

último es congruente con lo observado en las preferencias alimentarias de los organismos por 

nivel, y con la gran abundancia de Turritella en el nivel Cast 6 donde los cirrípedos son más 

comunes, es decir, ambientes donde se sugiere la existencia de altas concentraciones de materia 

orgánica en suspensión. También es importante destacar que algunos de los turritelidos de 

mayor tamaño se colectaron en este estrato (Cast 6) y otros adyacentes hacia la base de la 

secuencia. A pesar de que los cirrípedos también están presentes en estratos hacia el tope y 

centro de la columna estratigráfica, la frecuencia de aparición es mucho menor comparada a la 

observada en la base. 

 Los briozoarios (epibiontes incrustantes) son más comunes hacia el centro de la 

secuencia de Cerro La Cruz, y al igual que los corales, suelen ser vulnerables a la desecación así 

como a variaciones de salinidad pronunciadas típicas de zonas intermareales y estuarios, por 

lo que suelen encontrarse más frecuentemente en la región submareal y en zonas donde la 

influencia continental es baja (Hickman et al., 2001; Castro y Huber, 2004). 

6.4 El paleoambiente de Cerro la Cruz 

6.4.1 Una aproximación cualitativa. Se ha interpretado que la Formación Castillo se depositó 

durante el Oligoceno tardío a Mioceno temprano en diferentes ambientes sedimentarios que 

varían entre facies de aguas someras y salobres, a facies continentales locales (Wheeler, 1960; 

Lorente, 1987; Sánchez–Villagra et al., 2001; Johnson et al., 2009; Rincón et al., 2014). El análisis 

cualitativo de la asociación de fósiles es concordante con lo interpretado previamente para el 

paleoambiente de Cerro la Cruz, no obstante el estudio de los macroinvertebrados fósiles 

presentes en la secuencia estratigráfica permite refinar la interpretación del paleoambiente 

donde se depositó. Un resumen de la información cualitativa obtenida de los 

macroinvertebrados descritos y mencionados en las secciones anteriores se muestra en la 

figura 21.Las evidencias presentadas sugieren que los ambientes de la secuencia estratigráfica 

de Cerro la Cruz son predominantemente marino costeros con una influencia continental 

generalmente limitada, aunque dicho aporte se incrementa hacia la base y el tope de la 

secuencia. Además, algunos taxa indicadores (organismos adaptados morfofisiológicamente a 

hábitats particulares) sugieren la presencia de distintas facies dentro de un ambientes marino-



86 

 

costero: 1) manglares, 2) praderas de fanerógamas/laguna arrecifal-costera, 3) arrecifes 

coralinos.  

 Esta interpretación es similar a la propuesta utilizando la litología y algunos icnofósiles 

(Rincón et al., 2014) como Thalassinoides y Ophiomorpha reportados previamente para la 

localidad por los mismos autores. Estas huellas fósiles encontradas en los sedimentos son 

atribuidas a camarones thalassínidos como Callianassa, que construyen madrigueras de 

estructura similar (Boucot, 1982; Aguilera et al., 2008). La distribución paleoambiental de 

Thalassinoides es variada, incluyendo planicies de marea en zonas costeras y de talud 

continental e inclusive depósitos de agua profunda (Ekdale et al., 1984; Myrow, 1995).  

 Ophiomorpha, el otro tipo de icnofósil registrado es común en la zona sublitoral de 

playas arenosas costeras, no obstante, no se encuentran confinados a estos ambientes puesto 

que también pueden ocurrir en lagunas costeras, estuarios, y otros ambientes donde la 

salinidad y la energía de las aguas son moderadamente altas y el sustrato consiste 

principalmente de arena (Frey et al., 1978). La asociación Thalassinoides-Ophiomorpha pueden 

haberse desarrollado en sustratos de la zona submareal con aguas someras y relativamente 

oxigenadas, que al parecer eran comunes en Cerro la Cruz (Rincón et al. 2014). Sin embargo es 

notorio que los icnofósiles Thalassinoides-Ophiomorpha son mucho más comunes en estratos 

de arenisca (Rincón et al. 2014) que en los estratos de lutita muestreados en este trabajo, los 

cuales indican ambientes de sustratos arenosos de mediana a alta energía. 

 Otro icnotaxón abundante en la secuencia de Cerro la Cruz es Gyrolithes, de común 

ocurrencia en ambientes de aguas salobres y de manglar incluyendo la región intermareal 

(Rincón et al., 2014) y son atribuidos a poliquetos de la familia Capitellidae por Powell (1977). 

Gyrolithes evidencia la presencia de organismos con capacidad de excavar en profundidad y son 

comunes en zonas marino costeras. La estructura tubular helicoidal permite el refugio al 

organismo en ambientes con variaciones de salinidad extremas (Beynon y Pemberton, 1992; 

Buatois et al., 2005; Netto et al., 2007). El camarón Axianassa australis produce galerías en 

forma de espirales idénticos a Gyrolithes (Dworschak y Rodríguez, 1997; Felder, 2001), y cinco 

de las seis especies actuales del género Axianassa habitan la zona intermareal cerca de 

ecosistemas de manglar, mientras que una sola de las especies vive en agua profunda 

(Dworschak and Rodríguez, 1997; Netto, 2007). La presencia de este icnotaxón en conjunto con 

restos de madera asociados con conchas de ostras, fueron interpretados por Rincón et al. 

(2014) como períodos en que existía agua salobre, probablemente lagunas cerca de manglares. 

Esta interpretación es congruente con la presencia de gran cantidad de organismos fósiles 
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típicos de lagunas arrecifales (como Diploastrea) y la presencia aparente de comunidades 

estuarinas, que parece ser más importante hacia el final de la secuencia. 

 

Figura 21: Resumen de información cualitativa inferida para la secuencia estratigráfica en Cerro 
la Cruz. 
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 El estrato Cast 62 es un caso particular y la evidencia planteada sugiere que representa 

una comunidad adyacente a lagunas costeras y sistemas estuarinos. Si bien las especies 

reportadas en este nivel son de hábito marino principalmente, la presencia de los icnofósiles 

mencionados en estratos infrayacentes sugieren que el paleoambiente en que se depositó este 

estrato es marino costero, con salinidad relativamente estable y quizá con variación esporádica, 

pero cercano a ecosistemas de aguas salobres, donde es común la presencia de abundante 

materia orgánica en el fondo y sedimentos con predominancia de lodo (Castro y Huber, 2004)lo 

que se evidencia por la gran abundancia de organismos suspensívoros infaunales en el estrato. 

La influencia continental en este nivel también parece ser relevante puesto que los corales (muy 

abundantes en el estrato infrayacente: Cast 58) son más bien raros en este nivel, lo cual es 

congruente con la hipótesis anterior. La riqueza de especies observada en este nivel, la más alta 

de toda la encontrada en la secuencia sedimentaria, puede ser debida a factores tafonómicos 

puesto que los fósiles se encuentran en mejor estado de preservación que en los demás estratos 

en la secuencia. 

 Las líneas de evidencia descritas anteriormente indican que el ambiente de 

sedimentación en la localidad de Cerro la Cruz es predominantemente marino, somero de zonas 

tropicales, con temperaturas relativamente cálidas y estables, y en general con aguas de baja 

energía (al menos en los niveles de lutita muestreados). La energía parece ser ligeramente 

mayor en los estratos de la base (estratos Cast 6 y 8), para luego permanecer relativamente baja 

en estratos suprayacentes. La abundancia de cirrípedos en el nivel Cast 6 puede estar 

relacionada con los niveles de energía del agua, y parece representar un paleoambiente cercano 

una zona intermareal con fondos duros de origen biológico (conchas de Turritella). El estrato 

Cast 54 podría representar también un episodio de ambiente de alta energía de acuerdo con la 

presencia de cirrípedos. La disponibilidad de nutrientes en la columna de agua inferida con base 

en la abundancia de organismos suspensívoros es aparentemente mayor hacia el medio de la 

secuencia y el estrato Cast 6, mientras que los estratos con mayor abundancia de nutrientes en 

el sedimento se encuentran hacia el tope (estratos Cast 58 y 62, en especial éste último), y 

cercanos a la base (estratos Cast 8, 15 y 17). Este comportamiento parece ser cíclico a lo largo 

de la sedimentación de la secuencia de Cerro la Cruz, existiendo intervalos temporales en los 

cuales las paleocomunidades pudieron estar dominadas principalmente por organismos 

detritívoros y periodos en los cuales los organismos suspensívoros eran los dominantes. 

 De particular interés es la abundancia de organismos suspensívoros (e.g. Turritella), 

debido a que usualmente podrían estar asociados a ambientes con gran disponibilidad de 
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nutrientes provenientes de las aguas de surgencia (Allmon, 1988). Una posible asociación a un 

evento de surgencia es improbable en Cerro La Cruz, debido a la ausencia de especies 

indicadoras del evento como peces de aguas profundas (e.g. Myctophis), similares a los 

mencionados en la Formación Cubagua (Aguilera y Rodrigues de Aguilera, 2004). O'Dea et al. 

(2012) realizan un intento de caracterizar comunidades marinas, modernas y fósiles, y 

asociarlas con zonas de surgencia, aunque se considera que este tipo de análisis aún debe ser 

refinado. En general, la influencia de ambientes continentales en Cerro La Cruz (e.g. ríos) es 

limitada, y el reporte de fauna dulceacuícola y continental en algunos niveles representaría 

episodios de existencia de sistemas fluviales y ecosistemas continentales costeros locales de 

probablemente corta duración hacia el tope de la secuencia (Rincón et al., 2014, 2016; 

Solórzano, 2016). Es por ello que quizás la principal fuente de nutrientes y sedimentos en 

suspensión provenga de las corrientes marinas del proto-Caribe (Iturralde-Vinent y MacPhee, 

1999).  

  En algunos casos, la fauna presente en los estratos indica episodios en que ocurrieron 

ambientes de lagunas arrecifales (back-reef lagoon, en especial el nivel Cast 58) de salinidad 

relativamente estable y fondos con vegetación probablemente cercanos a ecosistemas de 

manglar (niveles hacia el centro de la secuencia), con episodios estuarinos hacia el tope (estrato 

62).Los macroinvertebrados fósiles encontrados en Cerro la Cruz se corresponden 

principalmente con fondos blandos, de ambientes marinos, y probablemente depositados en la 

zona submareal a poca profundidad (<30m) debido a la presencia de indicadores de 

fanerógamas y vegetación de fondo como Trochomodulus¸ y peces que no suelen habitar a más 

de 40m de profundidad (Núñez-Flores et al., 2017). 

 Esta interpretación es similar a la propuesta por Rincón et al. (2014) basados en la 

litología, la revisión paleontológica preliminar de los invertebrados fósiles, los icnotaxa y 

rastros presentes en la secuencia, además de los vertebrados. Con el abordaje cualitativo de 

este estudio no es posible diferenciar las dos unidades inferidas por estos autores con base a la 

litología (Litofacies).Esto se debe a dos motivos principalmente: (1) existen estratos en ambas 

unidades con composición y abundancia relativa de especies similar y (2) la distribución de 

Dentimides y Ostrea (indicadores de manglares) abarca las dos unidades en estudio, y no 

únicamente la unidad C, donde Rincón et al. (2014) interpretan presencia de manglares. Sin 

embargo, el análisis cuantitativo de la formación proporciona evidencias adicionales. 
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6.4.2 Una aproximación cuantitativa 

6.4.2.1Ciclicidad ambiental. En el análisis DCA las muestras se ordenaron a lo largo del eje 

DCA1 en un patrón similar a la secuencia de estratos en la formación. La ordenación es 

congruente con la hipótesis de existencia de diferencias en la disponibilidad de nutrientes en el 

agua (incluyendo posiblemente presencia importante de fitoplancton y materia orgánica) y en 

el sedimento, dentro de las asociaciones muestreadas a lo largo de la secuencia. Esto implica 

que las cuadratas de la base y el tope de la secuencia son similares en su composición y 

abundancia relativa de especies (formando el grupo A), por lo que probablemente en estos 

estratos existieron condiciones ecológicas y climáticas similares, lo que concuerda con lo 

obtenido en el análisis de clúster. 

 Cuando se relaciona la proporción de organismos detritívoros y suspensívoros con los 

Scores de las cuadratas en el eje DCA1, los resultados obtenidos son consistentes con el patrón 

mencionado, y por ende las muestras ubicadas en la base y el tope de la columna estratigráfica 

estarían relacionadas con ambientes con mayor disponibilidad de materia orgánica en el 

sustrato (los cuales se ubican principalmente hacia el tope de la secuencia). A pesar que este 

modelo no es eficiente para explicar la variabilidad del sistema (sólo explica aproximadamente 

39% de la varianza), éste resultado es consistente con lo expuesto en la interpretación 

cualitativa, por lo que es probable que el resultado de la ordenación refleje la sucesión de 

paleoambientes observados en la localidad y la ciclicidad ambiental propuesta con base al 

análisis de clúster.  

 La información no explicada por el modelo probablemente sea reflejo de condiciones 

abióticas y ecológicas que puede que estén actuando no sólo como controles de la diversidad 

en las paleocomunidades de Cerro la Cruz, sino como moduladoras de la abundancia de 

organismos con distintas preferencias alimentarias. Algunos estudios (Boucot, 1982; Brenchley 

y Harper, 1998) han reportado la existencia de una correlación entre la distribución de 

organismos y la granulometría del sustrato, siendo la diversidad generalmente mayor en las 

arenas fangosas y decreciendo en fangos arenosos (mayor cantidad de fango que arena), arenas 

puras y prácticamente nula en fondos mayoritariamente fangosos. La tendencia es que los 

organismos suspensívoros suelen dominar en ambientes con menor proporción de fango, 

mientras que los detritívoros son más comunes en fondos más fangosos debido a la mayor 

abundancia de materia orgánica que constituye su alimento. La presencia de los organismos 

detritívoros generalmente afecta las comunidades bentónicas, puesto que la bioturbación que 

provocan en el sedimento origina la aparición de capas lodosas ricas en materia fecal, que es 
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propensa a la resuspensión. Esto aparentemente inhibe en cierto grado la colonización por 

parte de organismos suspensívoros (Brenchley y Harper, 1998) y permite que las comunidades 

sean dominadas principalmente por organismos detritívoros.  

 Los grupos de estratos determinados con base en el análisis de agrupaciones pueden 

ser considerados en un modo general como indicadores de biofacies características. El grupo 

de estratos A, corresponde con una biofacies de baja abundancia relativa de Turritella y gran 

densidad de organismos detritívoros. Los estratos del Grupo C, se corresponden con una 

biofacies dominada por organismos suspensívoros y epifaunales, asociados a vegetación de 

fondo. Los estratos agrupados en el grupo B, corresponden a una biofacies con un 

comportamiento intermedio, donde la abundancia de organismos detritívoros es alta y la 

presencia de suspensívoros también es relevante. En el Grupo A, es difícil determinar la 

procedencia de la materia orgánica del fondo en los estratos de la base (puesto que presenta 

especies de hábito marino principalmente).La cercanía del estrato Cast 62 a los niveles donde 

han sido encontradas especies de vertebrados continentales, icnofósiles y gastrópodos 

asociados a manglares y ecosistemas salobres (i.e. Dentimides), y la variación paleoambiental 

hacia el tope de la secuencia observada en el análisis cualitativo y cuantitativo exploratorio 

sugieren que la influencia continental tiene alguna implicación en la composición faunal 

observada en este nivel. 

6.4.2.2 Pruebas estadísticas. Las pruebas estadísticas aplicadas a los grupos definidos por el 

análisis de clúster son consistentes con lo planteado tanto en el análisis cualitativo de la 

asociación de fósiles como con lo obtenido en el estudio cuantitativo descriptivo de los 

macroinvertebrados en la secuencia de Cerro la Cruz, aunque no totalmente. 

 La diferencia en la abundancia relativa de Turritella y Caryocorbula demostrada a través 

del análisis SIMPER (ambos suspensívoros y los géneros más abundantes en la columna), 

podría estar asociada a la disponibilidad de alimento en la columna de agua y en el sustrato del 

paleoambiente producto de variaciones ambientales en el tiempo. Esta hipótesis concuerda con 

los resultados de los análisis cualitativos de los modos alimentarios (figuras 20 y 21). Otros taxa 

relevantes en los resultados de este análisis son Cancellaria (depredador epifaunal) y Natica 

(depredador infaunal) cuya variabilidad y abundancia (principalmente en estratos hacia el 

centro y tope de la secuencia) parecen ser importantes a la hora de discriminar entre los grupos, 

y sugieren que la granulometría del sedimento podría jugar un papel importante en la 

determinación de la estructura de las paleocomunidades en Cerro la Cruz.  
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 Las pruebas estadísticas y los análisis multivariados realizados para evaluar las 

diferencias entre los grupos inferidos a partir del análisis de clúster parecen indicar que no 

existen diferencias significativas entre los grupos de estratos cuando son analizados en 

conjunto. El resultado de la prueba ANOSIM señala que si bien existen diferencias significativas 

entre los grupos, lo cual es consistente con la estructura de los datos observada en el NMDS. 

Este comportamiento (valores de R mayores a cero y significativos) es posible con muestras 

que presentan poca o ninguna relación entre sí, pero que tienen una alta variabilidad (Legendre 

y Legendre, 1998). 

 Es llamativo que la ordenación resultante del NMDS no muestra separación de los 

grupos propuestos a priori ni genera agrupaciones nuevas que permitan describir la 

variabilidad de la fauna de macroinvertebrados reportada en los estratos de Cerro la Cruz. Esto 

implicaría que si bien existen diferencias entre las biofacies propuestas con base a las muestras 

colectadas, éstas posiblemente no son significativas y por ende, no explican de forma eficiente 

la variación temporal de paleoambientes observada en el análisis descriptivo (DCA) y en el 

abordaje cualitativo.  

 Los resultados del análisis discriminante basado en coordenadas principales (CAP) 

muestran que los grupos propuestos a priori describen las unidades muestrales contenidos en 

ellos con eficacia, a pesar de tener una variabilidad intrínseca relevante. En este sentido, el 

porcentaje de error al reclasificar muestras en el grupo B parece ser consistente con la hipótesis 

de que los estratos correspondientes a esta unidad representan ambientes intermedios, con 

disponibilidad de recursos tanto en la columna de agua como en el sedimento. El alto número 

de ejes de coordenadas principales (m=8) necesarios en el CAP para discriminar entre grupos 

de estratos con eficacia, sugiere que las diferencias entre ellos son mínimas al menos en la 

mayoría de los casos y que quizá agrupaciones de estratos alternativas podrían explicar mejor 

la ciclicidad observada de forma cualitativa y cuantitativa descriptiva en el paleoambiente en 

Cerro la Cruz. Éstos resultados también permiten inferir que el ambiente en el cual se 

sedimentó la secuencia pudo ser estable, obedeciendo a largos períodos de tiempo con 

fluctuaciones ambientales de baja intensidad (relativa estabilidad ambiental).  

 En este sentido, el grupo A parece incorporar estratos que podrían tener características 

paleoambientales diferentes. Una evidencia a favor de esto es la presencia de los niveles Cas 21 

y Cas 54en este biofacies (ambos con una abundancia relativa de Turritella superior al 50%) 

característica que es contrastante con la abundancia relativa del género en los niveles Cas 8, 15 
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y 62. La abundancia de detritívoros parece ser el criterio principal de agrupamiento, pero en 

general el patrón de similitud en éste grupo es poco claro. Las otras biofacies tienden a tener 

composición de especies similar y la agrupación observada en el grupo B y C es consistente con 

la abundancia de Turritella y otros suspensívoros, en concordancia con lo observado en la 

prueba SIMPER.  

 Como primer acercamiento cuantitativo a la fauna fósil de la Formación Castillo y del 

país, este trabajo dio como resultado el planteamiento de la hipótesis de ciclicidad ambiental 

durante la sedimentación de Cerro la Cruz. A pesar que la presencia de éste fenómeno pudo ser 

inferida con base a la exploración cualitativa y al análisis multivariado exploratorio y 

descriptivo de las muestras obtenidas en este estudio, la toma de datos independientes a las 

usados en este trabajo es necesaria para poder resolver la agrupación de los estratos en la 

columna estratigráfica; por lo que los resultados de las pruebas estadísticas se consideran no 

concluyentes. La presencia de grupos de niveles a lo largo de la secuencia sustentados por 

pruebas estadísticas (como MANOVA y ANOSIM) que los hallen significativos, incrementaría la 

resolución de la interpretación paleoambiental en la Formación Castillo y brindaría soporte 

adicional a la hipótesis de recurrencia de paleoambientes en Cerro la Cruz.  
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7. CONCLUSIONES 

 Se reconoce la presencia de al menos54 morfotipos de macro-invertebrados en los 

afloramientos de Cerro La Cruz (Mioceno temprano, Formación Castillo, Estado Lara). 

De los cuales 46 son moluscos, cuatro crustáceos, dos cnidarios y dos briozoarios.  

 Turritella y Caryocorbula son los géneros más abundantes en la sección de la formación 

muestreada, encontrándose en los 18 estratos estudiados.  

 El género con mayor diversidad taxonómica es Turritella, con 5 especies representadas, 

seguido de Anadara (2 especies confirmadas y 2 tentativas), Caryocorbula (2 spp.) y 

Semele (2 spp.)  

 Se encontró conchas con signos de depredación en toda la secuencia estratigráfica, 

siendo Caryocorbula el género más frecuentemente depredado en toda la columna.  

 Se determinó un patrón de distribución cíclico de los macro-invertebrados, basados en 

los resultados de los análisis multivariados descriptivos y evaluación cualitativa de las 

asociaciones fósiles.  

 Los macro-invertebrados parecen estar distribuidos en los distintos estratos de la 

Formación de acuerdo a hábitos alimentarios y hábitats ecológicos, existiendo estratos 

donde las especies detritívoras son más abundantes, y otros estratos donde las especies 

suspensívoras son más numerosas.  

 Con base en los análisis de los hábitos ecológicos de los macro-invertebrados, en 

conjunto con evidencias previas sedimentológicas y paleontológicas se infiere que el 

ambiente en el que se sedimentó las rocas analizadas (lutitas) es predominantemente 

marino, somero (profundidades menores a los 30-40m), de aguas cálidas y 

generalmente con baja energía. 

 La presencia de ciertos taxa indicadores (e.g. Trochomodulus, Cancellaria, Chionopsis, y 

de tentativamente Cerithium) revelan evidencia de fondos con praderas de 

fanerógamas y/o macroalgas. Adicionalmente, la presencia de Dentimides sugiere que 

la salinidad a lo largo de la columna estratigráfica era marina normal con poca 

variabilidad. Aunque está claro que existieron ambientes de aguas salobres, y con 

influencia de sistemas estuarinos (hacia el tope de la columna), paleoecosistemas 

cercanos a manglares y lagunas arrecifales someras.  
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8. LIMITACIONES Y RECOMENDACIONES PARA ESTUDIOS FUTUROS. 

 Si bien el registro fósil en Cerro la Cruz está caracterizado por material fragmentado y 

en general en mal estado de preservación, el buen control estratigráfico de la localidad permite 

interpretar las asociaciones de fósiles en un contexto temporal bien definido. El uso del análisis 

cualitativo en la secuencia de estratos es importante para la comprensión de la evolución de los 

paleoambientes representados en ella, no obstante, los análisis cuantitativos (cuando sea 

posible aplicarlos) podría revelar patrones paleoecológicos no evidentes a través del estudio 

de la composición de especies (presencia/ausencia) en la Formación Castillo y en otras 

localidades, por lo que el uso complementario de ambos abordajes es altamente recomendable 

para análisis que incorporen múltiples líneas de evidencia(multiproxy). 

 Una de las limitaciones de los análisis cuantitativos descriptivos como los usados en este 

estudio es que sus resultados pueden verse afectados al incluir especies muy dominantes (como 

Turritella en el caso particular de este trabajo), debido a que pueden homogenizar u opacar las 

diferencias entre las distintas unidades muestrales (ya sean estratos o cuadratas) impidiendo 

la detección o visualización de posibles patrones paleoecológicos subyacentes en la abundancia 

de los otros taxa menos numerosos (Boucot, 1982). Esto hace necesaria la consideración de la 

asociación fósil como un todo (i.e. revisar la dominancia de los taxa en toda la secuencia de 

estudio) para determinar si es necesaria o no la inclusión de forma cualitativa de los taxa más 

dominantes en los análisis descriptivos y exploratorios, como ocurrió en este estudio.  

 Un ejemplo de ello es la agrupación de estratos de acuerdo a la abundancia promedio 

de especies presentes en ellos. Si bien en el método de ordenación utilizado (DCA) las 

agrupaciones propuestas no son muy evidentes, otros análisis como el discriminante basado en 

coordenadas principales (CAP) parecen ser más sensibles a los cambios en la abundancia de las 

especies en Cerro la Cruz, produciendo la separación de los grupos inferidos en base al análisis 

de clúster de forma eficiente.  

 Los análisis usados en este estudio (ANOSIM y SIMPER) pueden ser herramientas útiles 

para evaluar posibles agrupaciones de elementos o unidades cuando se disponga de datos 

cuantitativos, a pesar de que la dispersión de los puntos dentro de los grupos de estratos 

propuestos en este estudio sugiere que su variabilidad intrínseca es alta y que puede que 

existan agrupamientos más informativos. Este abordaje puede aportar evidencia y soporte a 

hipótesis paleoambientales, además de mostrar posibles variaciones ambientales cuando éstas 

no sean detectables a través del análisis cualitativo o métodos de ordenación como el NMDS, 
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con la ventaja de determinar si las diferencias entre unidades muestrales son significativas o 

no, y en el caso particular del CAP, clasificar muestras colectadas a posteriori haciendo uso de 

datos previos (Anderson y Willis, 2003).  

 El uso de ordenaciones como las planteadas en este estudio debería hacerse en 

simultáneo con pruebas que evalúen las hipótesis paleoecológicas de manera rigurosa, así como 

estar acompañadas por un análisis cualitativo detallado de las especies responsables de los 

patrones. Tal como sugieren Anderson y Willis (2003), estos análisis deben utilizar índices de 

similitud/disimilitud y estandarizaciones iguales para poder obtener resultados interpretables 

y que permitan comprender mejor las tendencias subyacentes en los datos estudiados. Estas 

condiciones fueron cumplidas a la hora de analizar los datos, aunque se hizo evidente la 

necesidad de mayor cantidad de muestras para agrupar eficientemente los estratos en Cerro la 

Cruz. De cualquier forma, es probable que por la naturaleza de los datos que se colectan para 

analizar tendencias paleoambientales (datos muy fragmentarios y con gran variabilidad) éstos 

suelan producir resultados no significativos o propensos a error, como ocurrió en este estudio. 

Esto hace necesaria la evaluación conjunta de los análisis descriptivos y las pruebas 

estadísticas, con el objeto de determinar si a pesar de la variabilidad propia de los datos 

paleontológicos, las diferencias observadas en ellos pueden ser consideradas significativas con 

un criterio más sólido. 

 El número mínimo de individuos también es un factor importante a considerar. La 

sobre-estimación de la abundancia de organismos (e.g. conteo de varios fragmentos de un 

mismo individuo como siendo de ejemplares distintos) en el registro fósil es un problema 

común a la hora de abordarlo de forma cuantitativa (Boucot, 1982), por lo que es recomendable 

definir criterios para contabilizar los fósiles como los planteados en este estudio. El uso de estos 

criterios debería estar supeditado a las características de los organismos y a variables de la 

tafonomía (erosión, preservación de ornamentación en moldes, propensión a la fragmentación; 

Boucot, 1982; McKerrow, 1978) para poder recuperar posibles gradientes y patrones 

paleoambientales con el menor sesgo posible. Si bien es posible que en algunas muestras la 

abundancia de Turritella pudo haber sido sobre-estimada por la presencia de conchas 

fragmentadas, el uso de los criterios de conteo en este estudio parece haber sido efectivo en 

disminuir el sesgo producto de la abundancia de este género en la secuencia; por lo que se 

recomienda la aplicación de métodos como el usado en el estudio cuantitativo de 

macroinvertebrados fósiles en otras localidades en el país. 
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 Otras técnicas de análisis cuantitativo como algunas herramientas de análisis espacial 

pueden proporcionar información valiosa del cambio en la morfología de las especies en el 

registro fósil (Bell y Legendre, 1987) y probablemente también de las asociaciones de fósiles, 

por lo que su uso es recomendable en estudios que abarquen áreas de muestreo más amplias 

que la abordada en este estudio.  

 Una problemática que se tomó en cuenta a la hora de hacer los análisis cuantitativos es 

que no fue posible obtener un conjunto independiente de muestras (diferente al usado en el 

DCA y el análisis de clúster) para poner a prueba las hipótesis de agrupamiento planteadas en 

los análisis exploratorios, debido principalmente a la complejidad metodológica del muestreo 

(el área se encuentra cubierta por vegetación espinosa y rocas de gran tamaño, es de difícil 

acceso, las condiciones climáticas de la localidad son muy severas) y a la limitación de recursos 

económicos y tiempo disponibles para realizar la prospección. Esta situación motivó la 

realización de submuestreos sobre los datos para realizar las pruebas estadísticas e implica el 

riesgo de obtener conclusiones redundantes y consistentes con las hipótesis establecidas a 

priori (data fishing) debido a la insuficiencia de muestras. El reconocimiento del efecto de este 

problema metodológico sobre los resultados de las pruebas estadísticas fue tomado en 

consideración para definir las pruebas de hipótesis hechas en ese trabajo como no 

significativas. A pesar de esto, el abordaje cuantitativo y cualitativo planteado aporta nuevos 

datos e hipótesis interesantes acerca de la evolución del paleoambiente en Cerro la Cruz y la 

Formación Castillo.  

 De cualquier forma, es necesaria la colecta de una mayor cantidad de muestras usando 

métodos de volumen (bulk-sampling) así como abarcar de forma más extensiva la secuencia 

para tener una comprensión más completa de los fenómenos paleoambientales que 

determinaron la sedimentación de Cerro la Cruz. Otros estudios cuantitativos más específicos, 

como la estructura de tallas de las especies de Turritella, su distribución a lo largo de la 

secuencia estratigráfica y la posible correlación de estas con la presencia de epibiontes como 

los cirrípedos, también pueden ser beneficiosos para la interpretación de las tendencias 

temporales y ecológicas en el paleoambiente de la Cuenca de Falcón. 
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10. ANEXOS 

Anexo 1. Taxa de macroinvertebrados tentativamente identificados en Cerro La Cruz. 

A) Anadara cornellana, B) Anadara tamarana, C) Venericardia sp. D) Trachycardium sp. E) Mytilidae 

indet. F) Cerithium sp., G) Strombina sp., escala 2mm H) Trigonostoma sp. I) Antillophos sp. , J) Epitoniidae 

indet. K) Quela de Portunidae. Barras de escala 5mm.  
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Anexo 2. Evidencias de depredación encontradas fósiles en Cerro La Cruz. A) Perforación 

(Drilling) en Caryocorbula fortis, B) Concha de bivalvo deformada y aplanada lateralmente, con fracturas 

circulares en los bordes (posible evidencia de depredación por peces) C) Concha de Gastrópodo con la 

última vuelta fragmentada, posiblemente por depredación de macroinvertebrados de gran tamaño y 

cangrejos. 
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Anexo 3. Detalles de Regresión Lineal realizada en Calibración del DCA. 

 Comprobación de supuestos: 

 

Figura 22: Gráfico de dispersión de los residuos. Se observa la homogeneidad en la 
dispersión a lo largo de los distintos niveles del eje X. 

 El patrón de distribución de los residuos a lo largo del eje X (figura 22) es consistente con la 
existencia de homogeneidad de varianza en los datos usados en el modelo.  

 Las pruebas de normalidad para los datos se muestran en la tabla 3: 

Tabla 3: Resumen de pruebas de normalidad de datos usados en la regresión 
Estadístico P. detritívoro/suspensívoro Score DCA1 
N 40 40 
Shapiro-Wilk W 0,947 0,9728 
p(normal) 0,05964 0,4395 
Anderson-Darling A 0,7095 0,3523 
p(normal) 0,05909 0,4499 
p(Monte Carlo) 0,0604 0,4516 

 Las estadísticas mostradas en la tabla anterior indican que no es posible rechazar la hipótesis 
nula de no desviación de la normalidad de los datos. Se concluye que los datos usados en la regresión 
tienen distribución normal.  
 En las tablas 3 y 4 se muestra el resumen de estadísticas de la regresión lineal hecha con la 
submuestra de datos usados en el DCA.  

Tabla 4: Resumen de estadísticas de regresión 

Estadístico  
Coeficiente de correlación múltiple -0,6214 
Coeficiente de determinación R2 0,3862 
R2ajustado 0,3700 
Error típico 0,4539 
Observaciones 40 

El resumen de estadísticas (Tabla 4) indica que existe una correlación negativa entre el Score 
DCA1 y la proporción detritívoro/suspensívoro. El modelo lineal para esta relación explica 
aproximadamente el 39% de la varianza de los datos, por lo que no es eficiente explicando la variabilidad 
observada. 

Tabla 5: Análisis de varianza de Regresión. 

 
Grados de 
libertad 

Suma de 
cuadrados 

Promedio de los 
cuadrados 

F p 

Regresión 1 4,9279 4,9279 23,9121 <0,001 
Residuos 38 7,8312 0,2060   
Total 39 12,7591    

 El análisis de varianza de la regresión (tabla 5) indica que existe una correlación significativa 
entre los datos, por lo que se rechaza la hipótesis nula de no correlación entre las variables Score DCA1 
y proporción detritívoro/suspensívoro. 
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Anexo 4. Tabla de presencia de especies por estrato en la Secuencia estratigráfica de 

Cerro la Cruz. 

Taxón Estrato 

6 8 15 17 19 21 23 25 27 29 31 33 39 42 49 54 58 62 

Phylum Mollusca                   

Clase Bivalvia                   

Adrana sp.                  x 

Anadara cornellana*                  x 

Anadara mirandana x  x   x  x  x x x x  x x x x 

Anadara tamarana*                  x 

Anadara tirantensis  x   x      x x      x 

Caryocorbula fortis x x x x x x x x x x x  x x x x x x 

Caryocorbula urumacoensis   x x x x x x x x x x x x  x  x 

Liromissus quirosensis   x                

Chionopsis tegulum x x  x x x x  x x x x     x x 

Clementia dariena          x      x x x 

Mytilidae indet.*            x      x 

Nuculana gracillima    x  x x   x x     x x x 

Nuculana sp.  x     x   x   x   x  x 

Nuculana sp.2         x         x 

Ostraea sp.     x x x  x x x x  x x  x x 

Psammacoma sp. x x  x   x        x  x x 

Semele sp. x x  x  x x  x x x x   x x  x 

Semele zuliana                  x 

Trachycardium sp.          x   x  x    

Trigoniocardia antillarum     x   x  x   x  x   x 

Trigoniocardia sp. x x        x x       x 

Venericardia sp.*       x x x          

                   

Clase Gastropoda                   

Antillophos sp.*       x  x x      x  x 

Architectonica sp.         x x   x  x   x 

Cancellaria sp.   x x x x   x x  x  x x x x x 

Cerithium sp.*               x    

Cirsotrema undulatum             x      

Clathodrillia sp.     x              

Conus sp.       x  x x       x  

Crucibulum sp.         x          

Cyclinella sp.  x  x x x          x x x 

Cymatophos paraguanensis     x     x         

Eupleura klugeri       x   x         

Epitoniidae indet.*       x            

Natica sp.    x x  x x x x x x x x  x x x 

Oliva sp.     x   x    x       

Persicula sp.     x  x x x x x x  x x   x 

Potamides sp.         x  x    x    

Sinum gatunense                  x 

Strombina sp.*     x              

Terebra sp.     x              

Trigonostoma sp.*               x    

Trochomodulus sp.      x x            

Turritella abrupta x x x x x x x x x x x x x x x x x x 
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Turritella larensis x x x x x x x x x   x       

Turritella cocoditana        x  x   x x    x 

Turritella gilbertharrisi x x  x x x x x x x x x x x x   x 

Turritella matarucana x x  x x x x x x x x x x x  x x  

Turritella venezuelana x x x x x x x x x x x x x x x x   

                   

Clase Scaphopoda                   

Dentalium sp. x x x x x x x  x x x x     x x 

                   

Phylum Arthropoda                   

Subphylum Crustacea                   

Infraclase Cirripedia x x        x  x    x   

Orden Decapoda                   

Eriosachila rathbunae          x x x       

Thalassinidae   x x x  x x x x x x    x x x 

Portunidae                  x 

Calappa sp.            x       

Palaeopinnixa perornata        x   x        

                   

Phylum Cnidaria                   

Coral (Epibionte indet.) xx        x x x x x    x x 

Orden Scleractinia                   

Diploastrea sp.    x     x         x  

                   

Phylum Bryozoa                   

Bryozoa indet. x     x x x x      x  x  

Orden Cheilostomata                   

Discoporella sp.      x x x x x x x  x     

* Tentativamente identificado para la Formación Castillo. 
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Anexo 5. Glosario 
 Arenisca. Roca sedimentaria de tipo detrítico, de color variable, que contiene granos de arena 

de tamaño entre 0,063 y 2 mm. 
 Biocrón. Intervalo de tiempo correspondiente a la duración de una especie, de un taxón en 

particular o de una biozona. 
 Biofacies. Facies definidas con base a su contenido y características biologicas (e.g. tipo de 

biota). 
 Bioturbación. Consiste en la biodegradación o alteración de un componente o substrato 

carbonático (sedimento o roca) por actividad de algún organismo. En ocasiones es posible 
distinguir las galerías, pistas o rastros, individualmente, pero a veces el grado de bioturbación 
es tan elevado que ello no es posible. 

 Caliza. Roca sedimentaria compuesta mayoritariamente por carbonato de calcio (CaCO3), 
generalmente calcita. También puede contener pequeñas cantidades de minerales como arcilla, 
hematita, siderita, cuarzo, que pueden modificar (a veces sensiblemente) el color y el grado de 
coherencia de la roca. Numerosos organismos utilizan el carbonato de calcio para construir su 
esqueleto mineral. Tras la muerte de esos organismos, se produce en muchos entornos la 
acumulación de esos restos minerales en grandes cantidades, por lo que constituyen el origen 
de los sedimentos de la gran mayoría de las calizas. 

 Cenozoico. Es una división de la escala temporal geológica. Es la era geológica que se inició hace 
unos 66 millones de años y que se extiende hasta la actualidad. Al Cenozoico también se le llama 
la era de los mamíferos, animales que, al extinguirse los dinosaurios a finales del Cretácico, 
sufrieron una extraordinaria radiación adaptativa y pasaron a ser la fauna característica. 

 Escala temporal geológica. También conocida como escala de tiempo geológico o tabla 
cronoestratigráfica internacional, es el marco de referencia para representar los eventos de la 
historia de la Tierra y de la vida ordenados cronológicamente. Establece divisiones y 
subdivisiones de las rocas según su edad relativa y del tiempo absoluto transcurrido desde la 
formación de la Tierra hasta la actualidad. Estas divisiones están basadas principalmente en los 
cambios faunísticos observables en el registro fósil y han podido ser datadas con cierta precisión 
por métodos radiométricos. 

 Estratos o capas. Son unidades de roca de forma generalmente tabular o lenticular, que poseen 
alguna unidad litológico o estructural particular y se distinguen de otros estratos con los que 
esta intercalado. El termino estrato se emplea para una capa mayor de 1 cm de espesor 
reconocible entre capas supra e infrayacentes. Cuando se presentan en menos de 1 cm de 
espesor se denomina laminaciones. 

 Facies. Característica litológica y/o biológica de un depósito sedimentario, producto del 
ambiente de depositación. 

 Fósil. Cualquier resto o impresión de un organismo de una era geológica pasada que se ha 
conservado por procesos naturales, generalmente por mineralización.  

 Icnofósiles. Son estructuras etológicas fósiles (producidas por actividad de los organismos 
como huellas, rastros, impresiones, etc) individualmente identificables que reflejan en mayor o 
menor grado la morfología del organismo que las produjo. Los icnofósiles presentan 
características propias que les hacen identificables y permiten su clasificación como para taxa: 
icnogéneros e icnoespecies. 

 Laguna (lagoon). Es un ambiente de sedimentación transicional entre marino y continental. Se 
trata de un cuerpo de agua estancada, normalmente somero, que está separado del mar abierto 
por una barra, o cualquier otra barrera física, de tal modo que la energía de las olas lo afecta en 
bajo grado. Puede recibir agua de mar a través de un pasaje de marea o de las olas que 
ocasionalmente rompen sobre la barrera. Por otro lado puede recibir agua dulce de los ríos o 
arroyos de ambientes continental. Por lo tanto la salinidad en este tipo de ambientes puede ser 
muy variable. 

 Litofacies. Facies definidas con base a sus características litológicas. 
 Lutita. Roca sedimentaria compuesta por partículas del tamaño de las de arcilla y del limo 

(menos de 0,063 mm). Estas rocas detríticas de grano fino constituyen más de la mitad de todas 
las rocas sedimentarias. Las partículas de estas rocas son tan pequeñas que no pueden 
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identificarse con facilidad sin grandes aumentos y por esta razón, resulta más difícil estudiar y 
analizar las lutitas que la mayoría de las otras rocas sedimentarias. 

 Mioceno. Es una división de la escala temporal geológica, es la cuarta época geológica de la era 
Cenozoica y la primera época del periodo Neógeno. Comenzó hace 23,03 millones de años y 
terminó hace 5,3 millones de años. 

 Mudstone. También referido como caliza lodosa. Es una roca carbonatada lodosa, que de 
acuerdo con la clasificación de Dunham presenta un máximo de 10% de fragmentos de 
organismos. 

 Packstone. También referido como caliza granular lodosa. Es un término de la clasificación 
textural de rocas (Dunham, 1952) que alude a las rocas carbonatadas constituidas por granos 
carbonaticos y matriz de micrita. Los granos están en contacto unos con otros y constituyen 
entre el 50 y 90% del total de la roca. 

 Tafonomía. Ciencia que intenta explicar todos los sucesos que afectaron a un resto de un 
organismo del pasado, desde que el individuo murió hasta que son encontrados sus fósiles en el 
registro estratigráfico.  

 Transgresión (opuesto a regresión). Expansión gradual de un mar somero que resulta en la 
inundación progresiva de tierra firme, tal como cuando el nivel del mar sube o la tierra se hunde. 

 Wackstone. También referido como caliza lodosa. Es una roca carbonatada lodosa, que de 
acuerdo con la clasificación de Dunham presenta entre 10 y 50% de particular carbonática 
soportadas por lodo. 


