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Resumen—Se reportan estudios sistematicos, filogenéticos, paleobiogeograficos y bioestratigraficos sobre trilobites devonicos de
Precordillera Argentina, con foco en las formaciones Talacasto y Punta Negra (Lochkoviano-Frasniano?). Varios nuevos taxones han
sido reconocidos. Una reevaluacion de la estratigrafia regional fue conducida gracias a la utilizacion de un banco guia mencionado por
Keidel en 1921. Afloramientos previamente mapeados como Formacién Punta Negra se han reconocido como una nueva unidad del
Mississippiano (Formacién Loma de los Piojos), que constituye los depésitos mas antiguos de la cuenca de Paganzo. Un esquema
biostratigrafico basado en trilobites es preliminarmente propuesto. Andlisis filogenéticos muestran patrones compartidos de grupos
ancestrales escasos ya presentes en el Silurico, que protagonizaron conspicuas diversificaciones en cuencas de sudoeste de Gondwana
durante el Devonico. EI comportamiento de muda infaunal sugiere una estrategia de defensa activa. Este caracter, previamente
desconocido en trilobites, es explicado como una novedad evolutiva surgida en el contexto del aumento de presion de predacién durante
la Revolucion Marina del Paleozoico Medio. Los analisis paleobiogeogréaficos llevados a cabo incluyen una evaluacion de las afinidades
de los trilobites de Precordillera en relacién a los mayores dominios reconocidos globalmente para el Devonico y muestran una provincia
Andina distintiva en el ambito malvinocafrico.

Palabras clave—Trilobites, Devonico, Argentina.

Abstract— Systematic, phylogenetic, paleobiogeographic and biostratigraphic aspects of the Devonian trilobites from the Argentine
Precordillera have been studied focusing in the Talacasto and Punta Negra Formations (Lochkovian-Frasnian?). Several new taxa have
been recognized. A reevaluation of the regional stratigraphy was addressed employing the marker horizon originally described by Keidel
in 1921. Rocks previously mapped as the Punta Negra Formation in the Loma de los Piojos area, were recognized as a new Mississippian
unit (Loma de Los Piojos Formation), which is the earliest deposits of the Paganzo Basin. A preliminary biostratigraphic scheme is
proposed on the basis of trilobites. Phylogenetic analyses show shared patterns of ancestral stocks of very rare forms, which diversified
conspicuously by the Devonian in basins of southwestern Gondwana. An infaunal moult behaviour suggests an active defensive strategy.
This character, previously unknown in trilobites, is explained as an adaptive evolutionary strategy risen in the context of the increasing
predation pressure during the Mid Paleozoic Marine Revolution. Paleobiogeographic analysis includes an evaluation of the affinities of
the trilobites from Precordillera in the context of the main worldwide Devonian paleobiogeographic Realms and show a distinct Andean
province in the Malvinokaffric Realm.

Keywords— Trilobites, Devonian, Argentine.

provincialismo y el momento y causas de su desaparicion
como elementos  diagndsticos de una  unidad

INTRODUCCION paleobiogeografica principal en el Devonico (el Dominio

0s mejores registros estratigraficos y paleontologicos
de edad devonica en Argentina, corresponden a los
afloramientos de sedimentitas marinas de la
Precordillera de la provincia de San Juan. Las discusiones
mas relevantes respecto de sus faunas fésiles incluyen el
origen y diferenciacion de asociaciones endémicas del
sudoeste de Gondwana, sus patrones y procesos evolutivos,
eventos de vicarianza y dispersion entre diferentes cuencas
a escala regional, la descripcién de esquemas internos de
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Malvinocéfrico).

La incidencia de causas extrinsecas (fundamentalmente
climaticas,  tectonicas, geograficas, eustaticas vy
oceanogréficas), en contraposicion con otras intrinsecas
(como la adquisicion evolutiva de caracteres adaptativos
vinculados con la diversificacion taxonomica y morfoldgica
de  ciertos  grupos), constituyen explicaciones
recurrentemente aludidas en los esfuerzos interpretativos de
la mayoria de los investigadores inmersos en estas tematicas
(p.e. Abe y Lieberman, 2009, 2012).

La relevancia de la informacion proveniente de trilobites
del Devonico de Argentina, en este contexto, fue destacada
en una serie de aportes preliminares incluyendo las
contribuciones de Padula et al. (1967), Baldis (1975b,
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1979), Baldis y Gonzéalez (1981ay b), Baldis y Longobucco
(1977), Baldis y Peralta (1991), Edgecombe et al. (1994b),
Vaccari et al. (1994) y Waisfeld et al. (1994).

En el marco de la tesis doctoral del autor se retomaron
estas problematicas partiendo de una revision de los
esquemas estratigraficos y bioestratigraficos disponibles, de
la sistematica de los taxones reconocidos, de sus relaciones
filogenéticas e implicancias evolutivas y de su significacion
paleobiogeografica. El presente trabajo constituye una
resefia de los avances alcanzados.

MARCO GEOGRAFICO Y ESTRATIGRAFICO

Los estudios realizados se encuadran en el &mbito
geoldgico de la Precordillera Argentina (Fig. 1), una unidad
morfoestructural con notable registro de sedimentitas
marinas paleozoicas que comprende una franja montafiosa
de unos 500 km de longitud por 110 km de ancho méaximo,
gue se extiende con rumbo submeridional a través de las
provincias de La Rioja, San Juan y Mendoza (Ramos,
1988).
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remata en un banco de color ocre con nddulos carbonaticos
fosiliferos (Keidel, 1921; Astini, 1991). Hacia arriba de este
banco guia reconocido inicialmente por Keidel (Fig.3 y 6),
y segln la posicion norte-sur en la cuenca, se suceden ya
sea un tramo de pelitas verdes y moradas apoyadas en
concordancia (en las secciones de Talacasto y mas al sur) o
bien limolitas o fangolitas verdosas, hasta areniscas
vaquicas muy finas, que hacia el techo se vuelven
francamente areniscosas (en las secciones de cerro La
Chilca y mas al norte, y especialmente en Loma de los
Piojos). La Formacion Talacasto corresponderia a un
ambiente de plataforma fangosa y contiene la gran mayoria
de registros paleontolégicos de edad devonica de Argentina,
en ocasiones excepcionalmente preservados. Esta unidad
aumenta notablemente de espesor de sur a norte, alcanza los
100 m en el area del rio San Juan, ronda los 300 m en su
localidad tipo y supera los 1000 m en proximidades de San
José de Jachal. En general, apoya en discontinuidad
estratigrafica sobre el Silurico Superior de la Formacién
Los Espejos, faltando en general el registro del limite
Sildrico-Devénico (Carrera et al., 2013; Garcia Muro et al.,
2014). El limite con la suprayacente Formacion Punta
Negra (Fig. 6), ha sido motivo de interpretaciones dispares.
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Fig. 1. La Precordillera Argentina en el contexto de Sudamérica.

El area mas intensamente relevada comprende la
Precordillera Central de la Provincia de San Juan desde
unos 20 km al sur del rio Talacasto hasta proximidades de
Jéchal al norte. Las localidades analizadas se indican en la
Fig. 2.

En esta region, el Devdnico se encuentra representado por
los depositos silicoclasticos (Fig. 6) del Grupo Gualilan
(Devoénico Inferior y Medio), que incluye las formaciones
Talacasto y Punta Negra (Baldis, 1975a: 59; Padula et al,
1967; Bracaccini, 1949). La Formacién Talacasto
(Devoénico Inferior) esta constituida tipicamente por una
sucesion que se inicia con un potente tramo pelitico de
coloracién oscura, pasando a un espeso intervalo vaquico o
de areniscas limosas gris-verdosas hasta azuladas que

rio San Juan
20 km
—-31° S
Portezuelo SAN JUAN

del Tambolar

Fig. 2. Area de estudio principal mostrando las localidades fosiliferas.

La Formacién Punta Negra (Devonico Inferior a Medio)
se encuentra también muy extendida en el ambito de la
Precordillera Central de la Provincia de San Juan, desde el
rio Jachal al norte hasta unos 60 km al sur del rio San Juan
(aproximadamente hasta el paralelo 32°), a partir de donde
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fue cartografiada como Formacién Villavicencio hacia la
Provincia de Mendoza (Harrington, 1954). Aunque exhibe
notables variaciones faciales laterales (Baldis, 1973), entre
los rios San Juan y Talacasto tipicamente conforma una
sucesion ritmica estrato y granocreciente de areniscas y
limolitas intercaladas de coloracién general verde a verde
negruzco, con predominio de capas tabulares. Los espesores
generales medidos alcanzan aproximadamente 1000 m
(Bustos, 1996). Estas sedimentitas, se relacionaron
inicialmente con abanicos submarinos (Baldis, 1973;
Gonzalez Bonorino, 1975a; Gonzdlez Bonorino vy
Middleton, 1976) y mas tarde fueron consideradas
depositos deltaicos (Bustos y Astini, 1997).

Aunque se caracteriza por un abundante registro de
briznas vegetales carbonosas, su contenido faunistico se
encontraba restringido a reportes discretos provenientes de
la seccion de rio de las Chacritas (Herrera y Bustos, 2001).

En relacion a las unidades del grupo Gualilan, las
investigaciones desarrolladas durante los trabajos de tesis
doctoral, han permitido contribuir con lo siguiente:

1) La Formacion Talacasto aflora también en provincia
de La Rioja, a juzgar por hallazgos en Sierra de las Minitas,
lo que extiende los registros de la cuenca del Devénico
Temprano hasta el extremo mas septentrional de la
Precordillera Argentina (Rustan et al 201la). La
continuidad y regularidad lateral de los depositos,
confirman un ambiente depositacional de plataforma
(fangosa) de conformidad con lo previamente sugerido para
la unidad (Astini, 1991, Bustos y Astini, 1997).

2) En Precordillera Central, el horizonte guia reconocido
por Keidel (1921) y Astini (1991), constituye una excelente
referencia de control para interpretar las relaciones
estratigraficas entre las unidades integrantes del Grupo
Gualilan, y sus esquemas bioestratigréficos (Fig. 3 y 6).
Dicho horizonte se considera Emsiano temprano inicial. En
las secciones de quebrada de Talacasto y mas al sur, la
Formacion Punta Negra en su facies tipica apoya
inmediatamente sobre este horizonte, comenzando con un
tramo de pelitas verdes y moradas de edad Emsiano
temprano (Herrera y Bustos, 2001). En la seccion de rio de
las Casitas y mas al norte, la Formacion Talacasto continta
por arriba del horizonte de Keidel con depdsitos marinos
muy fosiliferos, de edad emsiana. La Formacion Punta
Negra en estas secciones apoya sobre niveles areniscosos
pardos que constituyen el techo de la Formacion Talacasto,
y exhibe un marcado cambio lateral de facies: comienza con
pelitas verdosas a verde botella que hacia arriba pasan a
vaques Yy areniscas castafio verdoso, con abundante
contenido en briznas vegetales. Esta facies de la Formacién
Punta Negra (tipica en la seccion de Loma de los Piojos)
corresponde a los “estratos postdevonicos” de Keidel
(1921), y se ha interpretado como Devénico Medio en base
a la presencia de Acanthopyge (Lobopyge) balliviani de
acuerdo con Rustan y Vaccari (2010b).

De esta manera, el contacto entre las Formaciones
Talacasto y Punta Negra resultaria diacronico en sentido sur
a norte: seria Emsiano temprano desde el area de rio
Talacasto hacia el sur y Emsiano tardio o méas joven en el
area de rio de Las Casitas y mas al norte, hasta el rio Jachal
al menos.

3) Nuevas localidades fosiliferas se han reconocido en el
Devonico Inferior y Medio de la Formacion Punta Negra,
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incluyendo las secciones de rio Talacasto, rio de las Casitas
y Loma de los Piojos. Reportes preliminares sobre estas
faunas incluyen aportes sobre trilobites (Vaccari y Rustan,
2010b, Fig. 4), ostracodos (Salas et al, 2013) y bivalvos
(Sterren et al 2015).

L) 3 ', = o .
Fig. 3. Las formaciones Talacasto y Punta Negra y el banco guia de Keidel
(1921) en el terreno. 1) El banco de Keidel (intervalo de colores ocres) en
la parte medio-superior de la seccion de Loma de los Piojos (alrededor del
Pragiano-Emsiano). Vista hacia el sur. 2) El banco guia de Keidel en el
techo de la Formacién Talacasto en la localidad tipo de Talacasto.
Inmediatamente por encima apoyan las pelitas verdes de la base de la Fm.
Punta Negra (Emsiano inferior en esta localidad). Vista hacia el sur. 3)
Contacto entre las fms. Talacasto y Punta Negra en la seccién de
Talacasto. Vista hacia el norte. 4) Detalle del banco de Keidel en la
seccion de Talacasto 5) Detalle del banco de Keidel en Loma de los
Piojos.

Fig. 4. El trilobite lichido indicador del Devénico Medio Acanthopyge
(Lobopyge) balliviani en la Fm. Punta Negra en la localidad de Loma de
los Piojos a 250 m por arriba del contacto con la Fm. Talacasto. El fésil
ilustrado posee 1,5 cm de largo longitudinal maximo, aproximadamente.

4) El extremo mas septentrional de los afloramientos
mapeados por Furque (1979) como Formacion Punta Negra
en el area de Loma de Los Piojos (Hoja Geoldgica 18c,
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Jachal), corresponden a una nueva unidad litoestratigrafica
para el Carbonifero denominada Formacién Loma de los
Piojos (Balseiro et al., 2009). De acuerdo con su contenido
paleofloristico (Fig. 5), esta unidad es de edad
Serpukhoviano (Mississippiano tardio). La unidad contiene
la nueva biozona FNC  (Frenguellia  eximia-
Nothorhacopteris kellaybelenensis-Cordaicarpus cesarii)
que completa un hiato bioestratigrafico previamente
existente entre la biozona de Frenguellia-Paulophyton y la
biozona NBG. Por corresponder al cinturén paleofloristico
de Paraca, dicha flora indica condiciones templado-calidas
para el momento de depositacién de la unidad, lo que
sugiere un periodo interglacial y una posicién
paleolatitudinal mas baja, que contrastan con lo
previamente supuesto para Argentina durante el
Muississippiano.

La Formacién Loma de los Piojos constituye la primera
unidad con contenido paleontolégico indudablemente

localizada por debajo de los depésitos glacigénicos de la
Formacion Guandacol y por lo tanto representa el registro
mas antiguo de estructuraciéon y funcionamiento de la
Cuenca de Paganzo en su ambito oriental.

Fig. 5. Nothorhacopteris kellaybelenensis proveniente de los niveles
inferiores de la Fm Loma de los Piojos en la localidad de Loma de los
Piojos. Esta planta es tipica de floras templado-calidas del Viseano-
Serpukhoviano (Mississippiano) de Gondwana (flora de Paraca). Esta
pinula tiene unos 2,5 cm de ancho transversal maximo.

CONTRIBUCIONES TAXONOMICAS Y

BIOESTRATIGRAFICAS

La fauna de trilobites devonicos previamente conocida en
Precordillera Argentina incluia 15 géneros y 18 especies
(17 formalmente nominadas y 1 en nomenclatura abierta), a

saber:  Punillaspis argentina, Viaphacops chavelai,
Acanthopyge  (Lobopyge) balliviani,  Malimanaspis
sarudianskii,  Bainella  sanjuanina, B.  cooperi,

Cryphaeoides rostratus, Tormesiscus hildae, T. gloriae,
Burmeisteria notica, B. herschelii, Parabouleia eldredgei,
Talacastops  zarelae,  Tarijactinoides  jarcasensis,
Deltacephalaspis sp., Pennaia? sp, Dalmanitoides
drevermanni, D. boehmi, Calmonia chilcaensis y C. sp A.

A partir de los trabajos de tesis se ha incorporado lo
siguiente a este elenco taxonémico:

-7 géneros: 1 nuevo género reportado en nomenclatura
abierta (Calmoniidae nov. gen. et sp.) y 5 géneros
registrados por primera vez en Argentina, incluyendo

aquellos dados en nomenclatura abierta (Kozlowskiaspis,
Wolfartaspis, Maurotarion, Unguliproetus? y Echidnops).

-1 subgénero nuevo: Maurotarion (Malvinotarion).

-12 nuevas especies: 3 formalmente nominadas,
Maurotarion (Malvinotarion) talacastoense, M. (M.)
haudei, M. (M.) gaucho, Maurotarion megacephalum, 8 en
nomenclatura abierta Maurotarion (M.) n. sp B,
Maurotarion (M.) n. sp. C, P. (Paciphacops) n. sp. Ay P.
(Paciphacops) n. sp. B, Kozlowskiaspis n. sp A,
Kozlowskiaspis sp. B, Tormesiscus n. sp.? A, y Tormesiscus
n. sp. B.

Los trabajos taxonémicos publicados sobre estas faunas
incluyen el reconocimiento del subgénero endémico
Maurotarion (Malvinotarion) y sus especies Rustan y
Vaccari (2010a); el lichido Acanthopyge (Lobopyge)
balliviani Rustan y Vaccari (2010b, Fig. 4), la nueva
especie M. megacephalum Rustan y Vaccari (2012); una
revision del género Dalmanitoides Rustan y Vacari (2012)
y nuevas especies de Echidnops (Rustan y Balseiro, 2016)
inicialmente atribuidas a Paciphacops (Rustan et al 2011b).

A los fines de evaluar implicaciones bioestratigraficas, se
han determinado los rangos estratigraficos de estos taxones
en las unidades devénicas estudiadas, a partir de las
ocurrencias en cada seccion estudiada, como se resume en
la Fig. 6 en una columna integrada.

Existe una gran dificultad en este aspecto debido a la
ausencia o escasa representacion de los principales grupos
guia utilizados en el Paleozoico para establecer
correlaciones globales, como los graptolitos, conodontes y
goniatites. Estas particularidades faunisticas del devénico
austral malvinocafrico, movieron al desarrollo de esquemas
de zonacion de caracter regional, o aun local (sobre taxones
endémicos), basados principalmente en braquidpodos y
trilobites, entre los que se cuentan los de Koztowski (1923),
Ahlfeld y Branisa (1960), Branisa (1965), Wolfart y Voges
(1968), Cooper (1982) y Herrera (1993, 1995), entre otros.
Un mejor ajuste de edades con respecto a la escala
estratigrafica global ha sido posible gracias a estudios
palinoldgicos, que contribuyeron a acotar la edad de los
rangos estratigraficos de elementos macrofaunisticos
considerados guia y a conferir mayor estabilidad a los
esquemas, con lo que se vio facilitada la correlacién
estratigrafica entre cuencas. Trabajos de esta indole, con
énfasis en unidades intracraténicas de Sudamérica, incluyen
los aportes de Grahn (2002), Loboziak y Melo (2002),
Grahn (2005), Troth (2006), di Pasquo (2009), Grahn et al.
(2010a,b) y Troth et al. (2011), entre otros.

En Argentina, hasta el momento, Unicamente la
Formacion  Talacasto cuenta con un  esquema
bioestratigrafico, el cual fue desarrollado como resultado de
los trabajos de tesis doctoral de Zarela Herrera (1993,
1995), valiéndose de biozonas de asociacion a partir de las
ricas faunas de braquidpodos de esta unidad y que hasta la
fecha se utiliza para definir edades.

Sobre esta base, y considerando que Baldis
(1975b) puntualizd la relevancia de los trilobites para
desarrollar esquemas bioestratigraficos para el Devénico
Inferior de  Precordillera, se han identificado
preliminarmente las siguientes biozonas de interés para el
grupo Gualilan:

a) Biozona de intervalo de Tormesiscus hildae que
comprende desde la base de la Fm. Talacasto hasta la parte
superior del tramo pelitico inferior de la unidad, sin
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contacto con la biozona siguiente. Su rango es Lochkoviano
(no basal ni terminal).
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Fig. 6. Columna integrada de las fms. Talacasto y Punta Negra con los
rangos de sus trilobites de acuerdo con las courrencias en cada seccion.

b) Biozona de superposicion de rango de Burmeisteria-
Dalmanitoides que comprende el tramo vaquico de la parte
media de la Formacion Talacasto hasta el horizonte guia de
Keidel inclusive, sin contacto con la biozona siguiente. Su
rango es Pragiano inferior-Emsiano basal.

Su parte superior (excluyendo el horizonte guia de
Keidel) incluiria la biozona de Reedops bronni (Pragiano),
con registros en Precordillera Central y Sierra de las
Minitas, que permite correlacionar con varias unidades de
Europa Central, Oriental y Marruecos. Este trilobite
representa el primer elemento macropaleontoldgico del
Dominio Malvinocéfrico con importancia bioestratigréafica
de nivel global, pero desafortunadamente los escasos
materiales disponibles no cuentan con referencias precisas
de proveniencia geogréfica y estratigrafica (Hollloway y
Rustéan, 2012).

c) Biozona de intervalo de Tormesiscus gloriae.
Reconocible en la Fm. Talacasto en las secciones de rio de
Las Casitas y méas al norte. Comprende un tramo por arriba
del horizonte guia de Keidel (1921) hasta debajo del techo
de la Fm Talacasto, sin contacto con la biozona siguiente.
Emsiano.

d) Biozona de intervalo de Acanthopyge (Lobopyge)
balliviani. Reconocible en la Fm. Punta Negra en la seccién
de Loma de los Piojos., en un nivel de 50 cm, ubicado a 250
m del contacto con la Fm Talacasto. Se registra asimismo
en el miembro Chavela de la Fm Chigua y en el Miembro
Superior de la Fm Belén en Bolivia. Su rango es Devénico
Medio (Eifeliano-Givetiano).

ASPECTOS FILOGENETICOS
En general, se han reconocido patrones filogenéticos
coincidentes en varios grupos de trilobites (particularmente
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familias) en cuencas malvinocafricas. Estos patrones
consisten en una escasa presencia durante el Sildrico,
seguida de una radiacion durante el Devdnico Temprano. A
este patrdon se ajustan tipicamente los calmonidos,
dalmanitidos, homalonétidos y aulacopléuridos.

La escasez durante el Sildrico explica que algunos de
estos taxones (tipicamente los aulacopléuridos) se hayan
considerado ausentes en el Dominio sillrico Afro-
Sudamericano, y en consecuencia, su presencia en el
Devodnico Malvinocéfrico se haya atribuido a dispersiones.
Entre los Dalmanitidos, el patrdn discutido en relacion a
Dalmanitoides podria responder a un sesgo de este tipo
(Rustan y Vaccari, 2012).

Los patrones de radiacion observados durante el
Devonico en los distintos grupos de trilobites, pueden
explicarse fundamentalmente en relacion a factores
extrinsecos  abidticos. El caso de Maurotarion
(Malvinotarion) resulta paradigmético (Rustan y Vaccari,
2010a). Las sinapomorfias que diagnostican este subgénero
incluyen bases de espinas genales sumamente expandidas,
espinas genales anchas y chatas, y surco posterior
distalmente ensanchado y profundizado.

Este taxon incluye M. (Malvinotarion) dereimsi del
Pragiano temprano de la Formacion Icla (Bolivia), M.
(Malvinotarion) talacastoense del Lochkoviano de la
Formacion Talacasto, M. (Malvinotarion) isaacsoni del
Pragiano-Emsiano de la Formacion Gamoneda (Bolivia), M.
(Malvinotarion)  racheboeufi del Emsiano de las
formaciones Icla y Gamoneda, M. (Malvinotarion) gaucho
del Emsiano de la Formacion Talacasto, M. (Malvinotarion)
haudei del Emsiano de la Formacién Talacasto y M.
(Malvinotarion) legrandi del Emsiano-Eifeliano de la
Formacion Belén (Bolivia) y especies en nomenclatura
abierta: M. (Malvinotarion?) sp A, del SilUrico Temprano
de la Formacion Lipedn (Jujuy), M. (Malvinotarion) cf.
dereimsi del limite Sildrico-Devonico de la Formacion El
Carmen (Bolivia), M. (Malvinotarion?) sp. B del Pragiano
de la Formacion Talacasto y M. (Malvinotarion) sp. A del
Emsiano-Eifeliano del Grupo Bokkeveld (Sudéafrica).

El patron observado, indica asi una gran radiacién
devénica del género en el ambito malvinocafrico que ha
sido relacionada con bajos niveles eustaticos favoreciendo
vicarianza y especiacion (Rustan y Vaccari, 2010a). Esto
fue particularmente sefialado para el lapso Pragiano-
Emsiano de acuerdo con evidencias de curvas eustaticas
globales y locales, ya que este intervalo temporal
relativamente breve, muestra la mayor diversidad especifica
a la vez que la topologia filogenética de los taxones
involucrados ya totalmente definida, sugiriendo una alta
tasa cladogenética.

Dos linajes (Fig. 7) han sido propuestos dentro del
subgénero M. (Malvinotarion) por Rust&n y Vaccari
(2010a), de conformidad con sugerencias previas de Adrain
y Edgecombe (1996). El linaje dereimsi incluye M. (M.)
dereimsi, M. (M.) talacastoense, M. (Malvinotarion) cf.
dereimsi, M. (Malvinotarion?) sp. A, y M.
(Malvinotarion?) sp. B 'y se caracteriza por ser
conservativo, presentando hasta el Devénico Temprano
tardio, rasgos plesiomorficos comunes a las formas silUricas
(escaso abovedamiento de la glabela, campo preglabelar
subhorizontal y librigenas de espinas no muy anchas con un
surco lateral conspicuamente visible). El linaje isaacsoni,
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incluye la mayoria de las formas devénicas y se caracteriza
por glabelas infladas, abrupta inclinacién preglabelar,
librigenas sin surco lateral conspicuo, espinas genales
subtriangulares chatas y a veces muy alargadas v,
fundamentalmente, bases de las espinas genales fuertemente
expandidas. En este subgrupo, algunas relaciones
filogenéticas han sido interpretadas como debidas a
procesos heterocrénicos de pedomorfosis, como en el caso
de las relaciones entre M. (Malvinotarion) gaucho y M.
(Malvinotarion) legrandi, el segundo de los cuales
(estratigraficamente mas joven), exhibe adultos cuyas largas
espinas genales resultan similares a las de los juveniles del
primero.

Malvinokaffric Maurotarion species

¢

dereimsi lineage isaacsoni lineage

(Silurian to Early Devonian) (Early to Late Devonian)

¢ > & >
L, > L, 1)

M. (Malvinotarion) talacastoense n. sp. (Argentina)
(Malvinotarion?) n. sp. A (Argentina)

*M. (Malvinotarion?) n. sp. B (Argentina)
+M. (Malvinotarion) racheboeufi (Bolivia)
M. (Malvinotarion) isaacsoni (Bolivia)
M. (Malvinotarion) gaucho n. sp. (Argentina)
M. (Malvinotarion) haudei n. sp. (Argentina)
M. (Malvinotarion) legrandi (Bolivia)

M. (Malvinotarion) dereimsi (Bolivia)
“.M. (Malvinotarion?) cf. dereimsi (Bolivia)
A
‘
Ay
4

M.

+M. (Malvinotarion) sp. A (South Africa)

.
A Y
4
U
’

~
‘:~:‘~ M. (Malvinotarion) sp. (Argentina)
.
.
U
4
4

Silurian cosmopolitan
aulacopleurids

Fig. 7. Relaciones filogenéticas hipotetizadas para las especies del
aulacopléurido endémico malvinocéafrico Maurotarion (Malvinotarion).
Ancestros  sillricos cosmopolitas  escasamente  representados  se
diversifican durante el Devonico, como sucede en otros grupos de
trilobites en cuencas del sudoeste de Gondwana (malvinocafricas).

Esta observacion ha servido de base para postular una
tendencia evolutiva (Rustan 'y  Vaccari, 2010a)
fundamentalmente hacia un alargamiento de las espinas
genales en el linaje issacsoni, que relaciona las especies
progresivamente méas jovenes M. (Malvinotarion) gaucho,
M. (Malvinotarion) isaacsoni y M. (Malvinotarion) legrandi
(Fig. 8).

EL HABITO DE MUDA INFAUNAL Y LA

REVOLUCION MARINA DEL PALEOZOICO MEDIO
Aunque los trilobites constituyen el principal grupo de
artrépodos del Paleozoico y cuentan con un riquisimo

registro fosil de partes duras, las evidencias de su rol como
grupo presa en los ecosistemas marinos resulta
comparativamente pobre y se apoya en evidencias de
estrategias defensivas pasivas y casos aislados de
interaccion  bidtica, como dafios por ataques vy
malformaciones atribuibles a su regeneraciéon (Zamora et
al., 2011 y citas alli). Los indicios de conductas de defensa
activa, tan solo incluyen la conocida capacidad de
enroscamiento de los trilobites y una serie de evidencias de
habitos cripticos durante la muda. Este Gltimo caso incluye
registros de trilobites mudando dentro de refugios
improvisados, como conchas y cavidades, y auln,

caparazones de otros trilobites (Brett, 1977; Brandt, 1993;
Davis et al., 2001; Chatterton et al., 2003; Cherns et al.,
2006; Chatterton y Fortey, 2008).

Fig. 8. Arriba a la izquierda Maurotarion (Malvinotarion) sp B del
Emsiano-Eifeliano de Sudéfrica. Arriba a la derecha Maurotarion
(Malvinotarion) isaacsoni del Pragiano-Emsiano de Bolivia. Abajo a la
izquierda Maurotarion (Malvinotarion) gaucho del Emsiano de
Argentina. Abajo a la derecha Maurotarion (Malvinotarion) legrandi del
Emsiano-Eifeliano de Bolivia. Estas especies sugieren una posible
tendencia evolutiva hacia el alargamiento de las espinas genales
relacionada con procesos heterocrénicos de pedomorfosis. Dibujos de
Santiago Druetta escalados al mismo tamafio. El ancho transversal de los
céfalos a la altura del 16bulo frontal de la glabela es alrededor de 1 cm.

El infaunalismo como conducta criptica y evasiva,
considerado una estrategia antipredatoria activa por
excelencia (Madin et al., 2006), ha sido dificil de probar en
trilobites.

Las dificultades para confirmar la capacidad de enterrarse
de los trilobites obedece a que las evidencias son indirectas,
puesto que consisten en inferencias a partir de anatomia
funcional, trazas fosiles e individuos encontrados dentro de
galerias (Cherns et al., 2006).

En el contexto de los estudios de tesis, se ha reconocido
un inusual patron de muda en especies de los facépidos
Paciphacops y Echidnops (Rustan et al, 2011b; Rustan y
Balseiro, 2016). Las especies provienen respectivamente
del sildrico Superior la Formacién Los Espejos y del tramo
pelitico inferior de la Formacion Talacasto.

El patrén de muda reconocido (Fig. 9) consiste en
toracopigidios perfectamente articulados, extendidos a
levemente flexionados en sentido dorsal, con el céfalo
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separado anteriormente y localizado por arriba del primer
segmento del térax, tendiendo a quedar invertido por arriba
del torax. El hipostoma se ubica por debajo del primer
segmento del térax, a cierta distancia, separado por
sedimento (Rustén et al 2011b).

Esta llamativa configuracion tridimensional, constituida
por elementos perfectamente articulados, y en particular el
céfalo en una porcién tan hidraulicamente inestable, no
puede explicarse como originada por procesos
sedimentarios durante la depositacion. Otros agentes
tafondmicos, y en particular la bioturbacion, tampoco
pueden dar cuenta del origen de este patrén, desde que el
mismo se integra por mas de 20 especimenes exhibiendo
gran regularidad en la configuracién preservada, y ha sido
reconocido en varias especies, en localidades fosiliferas de
distintas unidades y en distintas edades.

Este patron de muda se ha interpretado como generado
por el propio trilobite durante un proceso de muda realizado
infaunalmente. EIl patron se explica suponiendo que el
trilobite se entierra en sedimento blando para mudar y una
vez completamente enterrado lleva a cabo el siguiente
proceso: disloca la union céfalo-toraxica, se desprende del
hipostoma, comienza a desprenderse del caparazon
emergiendo hacia adelante y haciendo girar hacia arriba el
viejo céfalo completo ya desprendido, de modo que éste es
arrastrado y rotado hacia atrds como una sola pieza, a
medida que individuo con el nuevo caparazon avanza hacia
adelante (en los facdpidos las suturas faciales no son
funcionales en el adulto). Finalmente, el trilobite se libera
por completo del viejo caparazén mudado, el cual queda en
la configuracion descripta. El sedimento blando que
encierra el conjunto de partes exoesqueletales, permite que
los elementos de la muda queden sostenidos en posiciones,
orientaciones y relaciones geométricas imposibles de
generarse sobre el fondo marino (un plano bidimensional), y
asi se explica el patrén tridimensional y la posicion del
céfalo vertical y aln rotado (como “flotando™) sobre los
primeros segmentos toracicos (para una reconstruccion
animada del proceso, consultar
www.geosociety.org/pubs/ft2011.htm).

Fig. 9. El patrén de muda infaunal en Echidnops taphomimus de la parte
superior de tramo basal pelitico de la Fm Talacasto (Lochkoviano) en la
seccion de Quebrada de las Aguaditas. Note el toracopigidio
perfectamente articulado y el céfalo separado, invertido y rotado hacia
atras y ubicado por arriba del primer segmento toraxico. El toracopigidio
mide alrededor de 5 cm.

Las evidencias tafondmicas apoyan esta interpretacion,
ya que los individuos exhibiendo este patréon de mudas se
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encuentran en sedimentos con alto grado de bioturbacion,
desarticulacion y fragmentacion, donde Paciphacops y
Echidnops son dominantes en abundancia, y constituyen los
Unicos taxones multielementales articulados.

Este caso constituye una evidencia sélida y contundente
de infaunalismo en trilobites, puesto que ha sido deducido a
partir de informacion directa e inequivoca proveniente de
los propios fdsiles corp6reos y no admite explicaciones
alternativas hasta el momento.

La conducta infaunal para mudar de caparazon, es
interpretada como una estrategia adaptativa frente a la
predacion. Esta conclusion resulta del hecho de que dicha
conducta se observa exclusivamente durante la muda, que
es el periodo de mayor vulnerabilidad frente a predadores
en el ciclo vital de un artrépodo adulto. Puede considerase
como un caso extremo de comportamiento criptico, que
difiere de otros casos ya mencionados, en que excluye la
utilizacion oportunista de un recurso eventual (como la
existencia casual de un refugio cualquiera sobre el fondo
marino), sino que representa una novedad evolutiva
exclusivamente dirigida al aprovechamiento regular de un
recurso completamente nuevo (el sedimento blando como
proteccion), como defensa frente a los enemigos.

En este sentido, este caracter etolégico que constituye
una defensa activa, representa un tipico sindrome de
escalacién y resulta congruente con el contexto ecoldgico-
evolutivo postulado para el Paleozoico medio (Sillrico-
Devonico). Los mares de esta época evidenciaron un evento
global de dréstica intensificacion de las relaciones bidticas
antagonicas (Fig. 10), que se conoce como Revolucién
Marina del Paleozoico Medio (Signor y Brett, 1984; Brett,
2003; Nagel-Myers et al., 2009). Muchos grupos de
predadores duréfagos (como cefalépodos y peces) radiaron
espectacularmente y como consecuencia, la presion de
predacion resultd extensivamente aumentada en los
ecosistemas marinos (Signor y Brett, 1984; Brett, 2003;
Nagel-Myers et al., 2009).

Fig. 10. Recreacion de un fondo marino durante el incremento en las
interacciones bidticas antagonicas en el contexto de la Revolucién Marina
del Paleozoico Medio. El aumento en la presion de predacion
(representada por un nautiloideo ortoconico) habria incentivado la
adquisicion evolutiva de estrategias defensivas activas de alto coste
metabdlico (en los trilobites, el habito de enterrarse para mudar de
caparazon). Dibujo de Santiago Druetta.
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Las predicciones tedricas en este contexto precisamente
contemplaban la aparicién de conductas de defensa activa
con mayor requerimiento de inversion energética, como
ocurre tipicamente en las formas que adoptan el
enterramiento facultativo como estrategia (Fig. 10). En
correspondencia, evidencia de incremento en la predacién
ha sido concluida en base al registro esclerolégico de los
principales grupos presa del Paleozoico (braquiépodos,
bivalvos y crinoideos entre otros), que muestran tendencias
defensivas escaladas (Leighton, 2001; Baumiller y Gahn,
2004; Kowalewski et al., 2005; Nagel-Myers et al., 2009;
Baumiller et al., 2010).

De acuerdo con las evidencias reportadas, los trilobites
participaron activamente en el drama ecol6gico suscitado
durante el Paleozoico medio, jugando un nuevo y mas
complejo rol de grupo presa y miembros infaunales activos
en los ecosistemas.

ASPECTOS PALEOBIOGEOGRAFICOS

El Dominio Malvinocafrico fue formalmente definido por
Richter y Richter (1942) como un area paleobiogeogréafica
mayor para el Devénico, sobre la base de endemismos de
trilobites con distribucion geogréafica coincidente con la
“fauna austral” de Clarke (1913). Con posterioridad, y a
pesar de algunas objeciones con respecto a la inclusién de
las faunas de Bolivia (Baldis, 1979), este ambito
paleobiogeografico fue reconocido también a partir de
evidencias de braquiépodos (Boucot et al., 1967; Boucot,
1971), y de esta manera quedaron configurados los tres
clasicos dominios faunisticos reconocidos actualmente para
el Devénico Temprano en cuencas marinas: el Dominio del
Este Norteamericano, Dominio del viejo Mundo y el
Dominio Malvinocafrico.

El Dominio Malvinocafrico corresponde a una region
austral circumpolar para el Devonico que corresponde al
sudoeste de Gondwana (Fig. 11) y se reconoce en las
actuales regiones de Sudéafrica, Ghana, Antartida, y
Sudamérica (con excepcién de Colombia y Venezuela).
Tradicionalmente, las faunas de este &mbito han sido
caracterizadas como netamente endémicas, de aguas frias,
de alta abundancia de individuos y baja diversidad (Boucot,
1971; Boucot, 1974; Boucot, 1975; Copper, 1977).

Los intentos mas recientes en orden a reconstruir la
historia paleobiogeografica compartida entre las diferentes
cuencas de este dmbito, se han basado en metodologias
sustentadas en evidencias filogenéticas de trilobites
calmdnidos, mediante la utilizacion de cladogramas de
areas (Edgecombe, 1991) y analisis de parsimonia como el
de Brooks (Lieberman, 1993; Lieberman et al., 1991) y su
version modificada (Abe y Lieberman, 2009).

En general, las faunas del Devdnico de Precordillera
Argentina han sido consideradas tipicas del Dominio
Malvinocéfrico (Boucot, 1971; Amos, 1972; Cocks, 1972;
Boucot, 1974; Boucot, 1975; Copper, 1977). Entre las
primeras discusiones especificas acerca de sus afinidades
paleobiogeogréficas, se cuentan contribuciones sobre
trilobites durante los afios setenta (Baldis y Longobucco,
1977; Baldis, 1979; Baldis y Gonzalez, 1981a), y con
posterioridad otros sobre corales (Garcia-L6pez y
Fernandez Martinez, 1995; Rodriguez et al., 2002). Sin
embargo, el principal cuerpo de datos proviene de
braquiopodos, a partir de los trabajos de Herrera y

coautores publicados durante los afios noventa (Herrera,
1993, 1995a y b; Herrera y Racheboeuf, 1997; Racheboeuf
y Herrera, 1994; Herrera et al., 1998).

400 Ma Devodnico Temprano

Perunica Agrig Pontides

f \Enlca

Himalayan
Terranes

Fig. 11. Mapa paleogeogréafico para el Devénico Temprano mostrando la
posicion del polo sur entre Sudamérica y Africa del Sur. Las cuencas del
Dominio Malvinocéfrico se sitlan en el sudoeste de Gondwana en
posicion circumpolar. Dibujo gentileza de Rodolfo Foglia.

En estos trabajos se evalla el porcentaje de géneros
correspondientes a los grandes dominios
paleobiogeograficos y la variacion de estas proporciones en
la Formacion Talacasto a lo largo del tiempo,
concluyéndose que las faunas de braquidépodos muestran
una composicion mixta (Racheboeuf y Herrera, 1997).

La exploracion de la sefial paleobiogeografica contenida
en los datos de asociacién de trilobites devonicos de
Precordillera, resulta complicada por la ausencia de un
esquema bioestratigrafico de alta resolucion, y por los datos
de muestreo previamente disponibles que, salvo
excepciones, no se encuentran reportados de colecciones
referidas a niveles estratigraficos precisos.

Para determinar el grado de provincialismo de los
trilobites devonicos de Precordillera, se analizaron las
afinidades a nivel de género en términos porcentuales
respecto del total de géneros reportados en cada edad,
respectivamente  correspondientes al  Lochkoviano,
Pragiano, Emsiano y Devonico Medio de la cuenca de
Precordillera (Fig. 12).

Edad Total Malvinocéf. | Este Nortea. | V. Mundo | Cosmopol.
géneros (cod.) n|n % n % n % n %
Lochkoviano | 1,2,3,4,15,16,18,20,21 915 55.55 0 0 1] 111 3 33
Pragiano | 2,3,4,5,6,7,8,14,17,1820 | 11 | 9 | 81.81 0 0 11909 | 1] 91
Emsiano 3,4,9,14,20 5|4 80 0 0 0 0 1 20
Eifel.-Givet. | 9,10,11,12,13,19,2022 | 8 | 5 | 625 0 0 0 0 3| 04

Fig. 12. Tabla mostrando 22 géneros de trilobites (codificados con
nimeros) y su afinidad paleobiogeografica  con los Dominios
paleobiogeograficos del Este Norteamericano, del Viejo Mundo y
Malvinocéfrico, durante el Devénico Inferior y Medio.

resultante indica fuerte
ausencia de formas del

El patrdn biogeografico
endemismo malvinocafrico,
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Dominio del Este de las Américas, y registros
extramalvinocéafricos constituidos Gnicamente por formas
del Viejo Mundo restringidas al Lochkoviano-Pragiano.
Estas evidencias sugieren un maximo grado de aislamiento
para el Devonico Temprano, particularmente el Pragiano, y
un mayor grado de dispersion para el Devénico Medio.
Existe un marcado contraste con respecto a los patrones
paleobiogeograficos indicados por los datos de
braquidpodos de Herrera, quien comprobd una proporcion
subordinada de formas malvinocafricas y una gran
participacién de géneros extramalvinocafricos.

En el dendrograma Figura se muestra el patron de
agrupamientos para el Devonico Inferior. En el Emsiano.
Bolivia se une con Precordillera y Parand con Uruguay, y
todas estas cuencas integran un grupo mayor separado del
grupo conformado por Sudafrica mas Islas Malvinas.

El patron de agrupamiento (Fig. 13) permite reconocer un
area Andina, integrada por las cuencas de Bolivia y
Precordillera, estable a través del Devénico Temprano y
reconocible hasta el Eifeliano. En contraste, el resto de las
cuencas muestran un patrén de asociacion méas bien
inestable, puesto que cuencas faunisticamente afines en una
edad no conservan esa relacion en la siguiente. Nosotros
atribuimos esta inestabilidad a problemas de sesgo de
registro sedimentario y/o paleontoldgico (o su muestreo),
que imposibilitan realizar un andlisis que incluya todas las
cuencas simultaneamente en cada periodo analizado.

En general, y de acuerdo con las relaciones de afinidad
mostradas en todos los estudios, la existencia de un &rea
paleobiogeografica andina y otra cratonica en Brasil,
resultan las mejor soportadas.

A Pragiano B Emsiano

Malvina:
Parand
Uruguay
-
Malvina:
Sudify
Parand
Uruguay
Bolivia

Similitud de Horm
Similitud de Hom

C Eifeliano

nas

Amazonas
Paranaik
Pracardiliers

Paran
Maly;
Bolivia

Similitud de Horn

Fig. 13. Analisis de clusters mostrando la similitud faunistica entre
cuencas malvinocéafricas durante el Pragiano-Eifeliano en base a trilobites.
El &rea con mayor estabilidad corresponde a la regién andina representada
por Bolivia+Precordillera.
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La desaparicion del Dominio Malvinocafrico como
region paleobiogeografica reconocible, fue inicialmente
atribuida a un rapido evento de recambio faunistico
ocurrido durante el Devénico Superior (Frasniano-
Famenniano), ligado a la conocida extincion masiva de este
lapso y a un evento regresivo (Copper, 1977; lsaacson,
1978). Sin embargo, para otras opiniones, asociaciones
malvinocéfricas tipicas no resultan discernibles més alla del
limite Eifeliano-Givetiano, a raiz de un atemperamiento de
las aguas (Boucot y Theron, 2001; Isaacson, 2007 y citas
alli) que habria favorecido el influjo de elementos del
Dominio del Este Norteamericano y/o del Viejo Mundo,
que desplazaron las formas endémicas.

Recientemente, Pinto Bosetti et al. 2010, han postulado
la desaparicion de asociaciones tipicamente malvinocéfricas
en el Givetiano mas temprano, a partir de un nuevo registro
paleontoldgico de la Formacién Sdo Domingos en la cuenca
de Parana, Brasil. La reciente propuesta en este sentido,
relaciona la desaparicion de asociaciones tipicamente
malvinocafricas con el evento transgresivo global Kacak, de
fines del Eifeliano.

De acuerdo con nuestros resultados, tanto en Bolivia
(parte superior de las Formaciones Icla y Belén),
Precordillera (Formacion Chigua y Punta Negra), Brasil
(Formaciones Maecurll y Pimenteiras) y Sudéfrica
(FormaciénVoorstehoek 'y suprayacentes),  faunas
tipicamente  malvinocéfricas resultan abundantemente
reconocibles durante el Devonico Medio. Estas evidencias
refutan que el patrén reconocido por Pinto Bosetti y
colaboradores resulte extensible a todo el é&mbito
malvinocéfrico en general, sugiriendo que el registro sobre
el cual se ha basado su hipétesis se trata de un caso
especial.

Por el momento, la pobreza de registros macrofaunisticos
del Devonico Tardio en Argentina, no permite expedirnos
respecto de la definicion paleobiogeografica de las faunas
de trilobites para este momento.
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