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RESUMEN

Se analizan las posibilidades de distribucién biogeografica de 14 especies de trilobites ptychoparidos endémicos de Laurentia
hallados en la Formacién La Laja, Cambrico Medio (Serie 3) de la Precordillera de San Juan, Argentina. Estos trilobites tenfan
una amplia difusién dentro del gran banco carbonatico que rodeaba al cratén norteamericano pero tenfan acceso restringido
al océano abierto y nunca se los ha registrado en otros continentes. Su presencia en facies de plataforma carbonatica restringi-
da dela Precordillera argentina y su ausencia en las facies carbonaticas de Antartida-Australia es incompatible con modelos de
dispersion ocednica hasta Gondwana (modelos autdctonos o para-autéctonos de una Precordillera de origen gondwanica). En
cambio, es compatible con los modelos de difusion perilauréntica (modelos de Precordillera de origen lauréntica), aunque da-
das las caracteristicas biogeograficas de estas especies es necesaria la existencia de una conexién ambiental entre ambas plata-
formas carbonaticas. Se propone una adaptacién de los modelos al6ctonos vigentes, con el norte de Cuyania (incluida Precor-
dillera) conectada fisica y ambientalmente con el sur de los Apalaches, para poder explicar las posibles vias de difusién de este
tipo de faunas endémicas sin tener que cruzar una cuenca oceanica.
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ABSTRACT

Laurentian Cambrian trilobites of La Laja Formation, San Juan Precordillera, Argentina: A biogeographic approach to the allochthonous
Precordillera model

The biogeographic distribution of 14 laurentian ptychoparioid trilobite of the La Laja Formation, Middle Cambrian (Series 3)
from the San Juan Precordillera, western Argentina is analyzed. The trilobites were endemic Laurentian species with restricted
access to open oceans that inhabited the inner parts of the carbonate platform that rimmed the North American craton.
Its presence in the restricted carbonatic platform of the Argentine Precordillera and its absence in the carbonatic facies of
East Gondwana, particularly in Antarctica — Australia, are incompatible with dispersal by oceanic equatorial currents across
an Iapetus open ocean in a Cuyania para- autochthonous gondwanan model. Instead, it is compatible with peri-laurentian
dispersion in an allochthonous laurentian model, but only if Cuyania was environmentally connected to southern Laurentia.
A modified allochthonous Laurentian model where the northern Cuyania is physically and environmentally connected to the
southern Appalachians is proposed to explain the dispersion of endemic faunas without having to cross an open ocean.

Keywords: Biogeography, trilobites, Cambrian, Precordillera, Argentina

estadisticos modernos de endemicidad

INTRODUCCION

La afinidad lauréntica de los géneros de
trilobites cambricos de la Formacion La
Laja, Precordillera de San Juan, es un he-
cho irrefutable y ha sido destacado por
todos los investigadores que abordaron
el tema desde fines del siglo XIX. Aun
hoy, depurando y actualizando las listas
de géneros fehacientemente reconocidos
en la Precordillera y aplicando métodos

(Alvaro et al. 2013), los géneros de trilo-
bites de la Formacién La Laja siguen sien-
do laurénticos. No obstante, a la hora de
analizar las especies que se habfan iden-
tificado en esa unidad, el panorama era
tan confuso y contradictorio que dio lu-
gar a controvertidas explicaciones so-
bre su origen. En las décadas pasadas las
clasificaciones taxonomicas hechas so-
bre los trilobites de la Formacién La Laja

justificaron numerosas especies endémi-
cas de la Precordillera. Hastala década de
los 90 se reconocian 18 especies precor-
dilleranas, aunque los géneros eran todos
laurénticos (ver cuadro 1 en Bordonaro
1990). Sobre este tema hay que destacar
que todas aquellas especies precordillera-
nas fueron clasificadas con metodologias
paleontolégicas de tendencias “separado-
ras” (splitters), donde cualquier variacién
morfolégica era considerada de impor-
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tancia taxondémica. El resultado de ello
fue la creacién de un gran nimero de es-
pecies basadas en minimas diferencias,
generalmente con pocos especimenes.
En trabajos recientes se revisaron critica-
mente algunas especies de la Formacion
La Laja con un enfoque paleontolégico
agrupador (umper) que tiende a conside-
rar la variabilidad intraespecifica median-
te el uso de morfometria geométrica y el
examen de numerosos ejemplares.

En este trabajo se hace un analisis sobre
las posibilidades de distribucién biogeo-
grafica que tenfan las especies de trilobi-
tes laurénticas que actualmente se reco-
nocen en la Formacién La Laja. En ese
marco se discuten las diferentes hipote-
sis postuladas sobre la ubicacién paleo-
geografica del Terrane Precordillera (co-
mo parte del Terrane compuesto Cuyania
de Ramos 1995) con respecto a Laurentia
durante el Cambrico. Se discute el impe-
dimento que tenfan las especies laurénti-
cas para salir de las plataformas someras,
acceder a un océano abierto o cuenca
profunda y llegar a colonizar las plata-
formas internas de otros continentes o la
del Terrane Precordillera de Argentina.
Se propone una adaptacion de los mode-
los aléctonos con la plataforma carbona-
tica del Terrane Precordillera unida fisi-
ca y ambientalmente a Laurentia durante
el Periodo Cambrico donde las especies
pudieran difundirse libremente sin tener
que cruzar un océano profundo.

ANTECEDENTES

Los trilobites cambricos de la Precordi-
llera de San Juan se conocen desde fines
del siglo XIX cuando Kayser (1876) pu-
blicé los fésiles colectados por Stelzner
en las quebradas de Juan Pobre y La La-
ja. Kayser fue el primero es reconocer
géneros laurénticos aunque cred las es-
pecies precordilleranas Arethusina argenti-
na, Bathhyurus? lajensis, Bathyurus? darwinii
y Bathynrus? orbignyanus y consideré a es-
ta fauna como de edad “infrasiluriana”.
Kobayashi (1937) revisé esa misma fau-
na y reconsider6 las afinidades genéricas
de algunas especies (e.g. Aulacoplenra? ar-
gentinay Bathyurellus? orbignyanus), pero les

atribuy6 una edad ordovicica temprana y
las incluy6 en la parte inferior de las Cali-
zas San Juan. Harrington y Leanza (1943)
también revisaron las especies de Kayser
junto con nuevas muestras coleccionadas
en las quebradas de Juan Pobre y La Laja
y les asignaron una edad cimbrica media.
Ellos redefinieron Arethusina argentina (=
Aunlacoplenra? argentina) como Amecephali-
na argentina, Bathyurus? lajensis como Eb-
mania?  lajensis 'y Bathynrus?  orbignyanus
(=Bathynrellus?® orbignyanus) como Eteraspis
orbignyana. Ademas incorporaron las nue-
vas especies Ebmania? hypselogenay Eteras-
pis prosorysa.

Mas tarde, Poulsen (1958) actualizé las
faunas de estas mismas localidades y de-
terminé que pertenecfan a la Zona de
Glossoplenra, y adicion6 Alokistocare elonga-
tum a las especies de la quebrada de Juan
Pobre. También este autor mencioné una
nueva localidad fosilifera ubicada a 3 km
al oeste-noroeste de Zonda donde colec-
t6 Zacanthoides fernla Leanza, 1947, Men-
dospidella digesta (Leanza 1947), Kistocare
mendozanum (Rusconi 1945) y _Amecephali-
na argentina. Hay que destacar que hasta el
momento ha sido imposible encontrar es-
ta localidad mencionada ni su fauna. Es
llamativo que las tres primeras especies
mencionadas por Poulsen son caracteris-
ticas de los olistolitos de San Isidro en la
provincia de Mendoza, cuyas facies son
de plataforma externa. Razén por la cual
se sospecha que estas faunas en realidad
no pertenecen a la Formacion La Laja.
Borrello (1962) cre6 el nombre de For-
macién La Laja distribuida a lo largo del
flanco occidental de la Sierra de Zonda y
designé a la quebrada de Zonda como la
localidad tipo e incluy6 a su fauna den-
tro de la Zona de Glossoplenra del Cambri-
co Medio. Mas tarde Borrello (1963, 1964
y 1965) reconoci6 la Zona de Olenellus del
Cambrico Inferior en la parte basal de la
unidad incorporando otra nueva espe-
cie (Fremontella inopinata) y Borrello (1967)
identificé el género Elrathia en el tope de
la misma dentro de la Zona de Bathyuris-
cus-Elrathina.

Hasta 1971 Botrello habia reconocido en
la Formacién La Laja unalista de 12 espe-
cies precordilleranas aunque sin detallar

las fuentes bibliograficas de los autores.
Estas son: Pagetides? dubins Hupé, Olene-
Uus att. brachycephalus (Enmons), Fremontella
inopinata Borrello, Eoptychoparia acuminata
Hupé, Villicumia borrelloi Hupé, Alokisto-
care elongatum Poulsen, Awmecephalina argen-
tina (Kayser), Elrathia carmenensis Hupé,
Ebmania? lajensis (Kayser), Ebmania bhypse-
logena Harrington y Leanza, Eteraspis or-
bignyana (Kayser) y Eteraspis prosorysa Ha-
rrington y Leanza.

Bordonaro (1979 y 1986) identificé las
nuevas especies locales Albertella ondaen-
sis'y Albertella borrelloi del Cambrico Me-
dio y Olenellus zondaensis, Bonnia villicumica,
Antagmus argentinus y Antagmus mollesi del
Cambrico Inferior

De esta manera, en la década del 90 se re-
conocian enla Formacién La Laja unalis-
ta de 18 especies precordilleranas y otras
tantas en nomenclatura abierta, cuyos gé-
neros eran 100 % laurénticos (ver cuadro
1 en Bordonaro 1990). Con esos valores
de endemicidad en las especies se intet-
preté que la Precordillera habria tenido
una ubicacién autéctona a Gondwana,
con una conexion lejana a Laurentia don-
de las especies laurénticas migraban im-
pulsadas por corrientes oceanicas por un
supuesto borde sudamericano perigond-
wanico bajo similares condiciones latitu-
dinales y paleoambientales. Al llegar a la
Precordillera, por las grandes distancias
recorridas, se producia una especiacién
geografica (especiacion alopatrica) que
daba lugar a esas nuevas especies precot-
dilleranas, aunque siempre mantenien-
do los géneros laurénticos ancestrales
(Bordonaro 1992 y Bordonaro y Banchig
1995).

Hacia finales del siglo XX, la aparicién
de nuevas hipétesis aloctonistas plantea-
ban que la Precordillera formaba parte de
Laurentia durante el Cimbrico (Ramos ez
al. 1986, Dalla Salda e# a/. 1992a, b, Be-
nedetto 1993, Astini ez a/. 1995, Thomas
y Astini 1996, Keller y Dickerson 1996,
Dalziel 1997, Rapalini y Astini 1998). Por
ese motivo se justificaba que los géne-
ros de trilobites tenfan afinidad laurénti-
ca, pero nada se decia sobre las especies
precordilleranas que posefa. Ya a princi-
pios del nuevo siglo surgieron otras hi-



potesis para-autoctonistas (Acefiolaza y
Toselli 2000, Acefiolaza et al. 2002 y Fin-
ney 2007a, b), en las cuales se postulaba
una posicién gondwianica de Precordi-
llera donde los trilobites laurénticos fue-
ron transportados por fuertes corrientes
oceanicas a través de un océano lapetus.
De esa forma se explicaba la afinidad ge-
nérica de los trilobites de Precordillera, la
baja abundancia y diversidad en compa-
racion con la fauna de Laurentia, como
también se justificaba que hubiera mu-
chas especies endémicas de Cuyania, pe-
ro no se explicaba la ausencia de especies
gondwanicas.

Tal fue la controversia, hasta hoy vigen-
te, que generaron las diferentes hipétesis
aloctonistas, autoctonistas y para-autoc-
tonistas que dejaron en evidencia la in-
certidumbre sobre la correcta asignacion
de todas esas especies precordilleranas en
sus facies de plataforma interna. En con-
secuencia, quedaba planteada la siguien-
te duda: Si la Precordillera tuvo un oti-
gen lauréntico por qué carece de especies
laurénticas, o si en cambio tuvo un ori-
gen gondwanico por qué no posee espe-
cies gondwanicas.

En la actualidad, y aplicando una meto-
dologia paleontolégica “agrupadora” se
han estudiado nuevos trilobites hallados
en la Formacion La Laja, como también
se han revisado algunas de las antiguas
especies precordilleranas, y con nuevo y
mas abundante material se ha actualiza-
do su asignacion sistematica. El resulta-
do provisorio hasta el presente (Cuadro
1) ha dado 14 especies netamente laurén-
ticas (Bordonaro y Pratt 2008a y b, Bot-
donaro e al. 2008, Foglia y Vaccari 2010,
Bordonaro et al. 2013, Pratt y Bordonaro
2014ayb). Alaluz de esta nueva informa-
cion, se plantea la necesidad de hacer una
revision de los diferentes modelos aloc-
tonos, autéctonos y para- autoctonos de
la Precordillera con respecto a Laurentia.
En estos modelos se evalua la capacidad
de distribucién espacial que tenfan esas
especies laurénticas que posee la Precor-
dillera, ya sea por dispersion biogeografi-
ca (expansion de los organismos a través
de barreras geograficas) o por difusion
biogeografica (expansion de los organis-

Biogeografia de trilobites cambricos de Precordillera.

CUADRO 1: Distribucion bioestratigrafica y cronoestratigrafica de las especies de

trilobites poliméridos laurénticos hallados en la Formaciéon La Laja, Precordillera

de San Juan.

Especies Biozonas Mlem't_)ros de ; Sistema
Formacion La Laja

A |Asaphiscus glabra 5

B |Alokistocare americanum ) Juan Pobre

C |Blainia gregaria Zona de Blainia

D |Kochaspis coosensis gregaria Rivadavia

E |Altiocculus cataractensis

F |Ehmaniella intermedia Zona de Ehmaniella .

G |Elrathiella obscura CAMBRICO

H |Glossopleura lodensis Zona de MEDIO

| |Glossopleura walcotti Glossopleura Soldano

J |Mexicella mexicana Zona de Albertella

K |Ptychobaba buttsi

L |Kochiella maxeyi Zona de Plagiura-

M |Eokochaspis nodosa Poliella

N |Amecephalus arrojosensis

o |Olenellus sp.

A |Arcuolenellus sp. ;

O |Fremontella sp. Zona de Olenellus El Estero iy
INFERIOR

® |Bolbolenellus sp.

® |Bristolia sp.

mos sin atravesar barreras geograficas)
segun los conceptos de Contreras Me-
dina et al. (2001), Motrone (2007) y San-
martin (2012).

BIOGEOGRAFIA DE LOS
TRILOBITES CAMBRICOS
LAURENTICOS

Durante todo el Perfodo Cambrico las
faunas de trilobites de Laurentia mues-
tran un marcado endemismo que es el
resultado del aislamiento que sufri6 ese
paleocontinente al estar rodeado por
océanos profundos. Desde los comien-
zos del Periodo Cimbrico, cuando Lau-
rentia se estaba separando del Gondwana
y mediaba entre ambos un angosto pero
profundo océano como el lapetus y el Pa-
leo Pacifico (Dalziel, 2014), los trilobites
benténicos ya mostraban una diferencia
biogeografica: los olenéllidos en Lauren-
tia y los redlichidos en Gondwana (Alva-
ro ¢t al. 2013). A medida que transcurre el
Cambrico y Laurentia se sigue separan-
do de Gondwana, el endemismo de los
trilobites benténicos se vuelve ain mas
marcado. Este endemismo se atribuye a
que los trilobites benténicos laurénticos
no podian traspasar el banco carbonati-

co que rodeaba a todo el continente (gran
banco carbondtico americano, sezsu Fritz
et al. 2012) ni colonizar otros ambientes
carbonaticos similares de Gondwana co-
mo los que hay en Antartida y Australia.
En cambio, los trilobites pelagicos pan-
démicos, tanto agnéstidos como poli-
méridos, si lograban dispersarse por esos
océanos profundos y colonizar todos
los ambientes carboniticos del mundo
por mas lejos que estuvieran. Al respec-
to, Palmer (1973) sefial6 que las platafor-
mas carbonaticas que existian alrededor
de Laurentia representaban una barrera
significativa para la migracién de las fau-
nas internas laurénticas y que el contraste
con las faunas periféricas pandémicas es
tan marcado en el Cimbrico Medio y Su-
perior que se hace dificil correlacionarlas
entre ellas. Para explicar esta dicotomia
de faunas Palmer propuso como patrén
de distribucién faunistica alrededor de
Laurentia el siguiente modelo: 1) faunas
de regiones con acceso irrestricto al océa-
no abierto, que estan en las areas marinas
periféricas al lado externo del banco car-
bonatico, ricas en agndstidos y polimé-
ridos pandémicos; 2) faunas de regiones
con acceso restringido al océano abierto,
que estan sobre o detras del banco carbo-
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Bioestratigrafia de Laurentia Precordillera
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Figura 1: 2) Cuadro geocronolégico y bioestratigrafico de la Formacion La Laja y unidades equivalen-
tes de la Precordillera argentina; b) Perfil batimétrico de la plataforma carbonatica cimbrica de la Pre-
cordillera argentina. 1y 2: Trilobites agnéstidos pandémicos. 3-5: Trilobites poliméridos laurénticos.

natico circum-lauréntico, con poliméri-
dos tipicamente laurénticos.

Este modelo de distribucion faunisti-
ca de Laurentia que Palmer (1973) apli-
c6 a otras regiones del mundo cambrico,
explica por qué los trilobites endémicos
del interior lauréntico no podian salir al
océano abierto, ni podian colonizar los
ambientes carbondticos de otras partes
del mundo.

También Robison (1976) aplicé este mo-
delo a la Great Basin del oeste nortea-
mericano donde reconocié 2 biofacies
de trilobites que son mutuamente exclu-
yentes: 1) Biofacies de plataforma inter-
na restringida con escasos trilobites poli-
méridos endémicos y de baja diversidad;
2) Biofacies de plataforma externa abier-
ta con abundantes trilobites poliméridos
y agnostidos endémicos y cosmopolitas y
con alta diversidad.

Si bien estas dos biofacies se interdigi-
tan entre si, cada una posee géneros y
especies de trilobites propios que son
mutuamente excluyentes, salvo ciertas

excepciones de especies eurytopicas que
comparten ambos ambientes. Dentro de
este modelo biofacial Robison propu-
so una bioestratigraffa que se mantiene
aiun vigente (Babcock ez a/. 2011) donde
se registra una zonacion propia y exclu-
siva para los poliméridos de la platafor-
ma restringida que difiere de la zonacién
de poliméridos para la plataforma abier-
ta que si contiene especies pandémicas de
dispersion global (Fig. 1).

Dentro de este contexto biogeografico
se plantea que el gran banco carbonatico
americano en s{ mismo era una barrera fi-
sica que controlaba la distribucién de las
especies de trilobites y que impedia tanto
la salida de los trilobites endémicos como
elingreso delos pandémicos. Tal esla evi-
dencia que nunca se han encontrado tri-
lobites endémicos de Laurentia en otras
partes del mundo excepto en la Precor-
dillera de Argentina. En contraste, las es-
pecies cosmopolitas de agnéstidos, como
Ptychagnostus atavus y Ptychagnostus gibbus, y
de oryctocefalidos como Oryctocephalus in-

dicus, se hallan en las facies de platafor-
ma externa de Laurentia como también
en las de Precordillera, Baltica, Australia,
China, Siberia y Kazakhstan (McCollum
y Sundberg 2007, Babcock ez /. 2011).

LAS ESPECIES DE
TRILOBITES DE LA
FORMACION LA LAJA

De acuerdo con la modalidad de estu-
dio paleontolégico antes enunciado, ac-
tualmente se pueden reconocer en la For-
macién La Laja 14 especies de trilobites
poliméridos tipicamente laurénticos que
estan distribuidas a través de toda la uni-
dad (Cuadro 1):

A- Asaphiscus glabra Walcott, 1916 (Bor-
donaro y Pratt 2008b, Fig. 1, poster)

B- Alokistocare americanum Walcott, 1916
(Bordonaro y Pratt 2008b, Fig. 1, poster)

C- Blainia gregaria Walcott, 1916 (Bordo-
naro et al. 2013, Figs. 6,7y 8)

D- Kochaspis coosensis (Resser 1938) (Bor-
donaro ez al. 2013, Fig. 7.16 y 7.17)

E- Altiocculus cataractensis (Sundberg 1994)
(Bordonaro ez al. 2008, Fig. 5.E)

F- Ebmaniella intermedia (Sundberg 1994)
(Bordonaro ez al. 2008, Fig. 5.A-C)

G- Elrathiella obscura Poulsen, 1927 (Bor-
donaro ez al. 2008, Fig. 5.D)

H- Glossoplenra lodensis (Clark 1921) (Fo-
glia y Vaccari 2010, Fig. 4.1-9)

1- Glossoplenra walcotti Poulsen, 1927 (Fo-
glia y Vaccari 2010, Fig.4.10-23)

J- Mexicella mexicana Lochman, 1948
(Pratt y Bordonaro 2014a, Fig. 9)

K- Ptychobaba buttsi (Resser, 1938). Pratt y
Bordonaro 2014a, Fig. 11)

L- Kochiella maxeyi Rasetti, 1951 (Pratt y
Bordonaro 2014a, Fig. 7)

M- Eokochaspis nodosa Sundberg and Mc-
Collum, 2000 (Pratt y Bordonaro 2014a,
Fig. 8)

N- Amecephalus arrojosensis (Lochman en
Cooper ¢t al. 1952) (Pratt y Bordonaro
2014a, Figs. 5y 6)

Olenellus sp., Arcuolenellus sp., Fremontella
sp., Bolbolenellus sp. y Bristolia sp. (Pratty
Bordonaro 2014b, Fig. 1, poster)

Estas especies (Cuadro 1) se ubican en las
Zonas de Plaginra— Poliella, Albertella, Glos-
soplenra, Ebmaniella y Blainia gregaria del



Cambrico Medio alojadas en los Miem-
bros Soldano, Rivadavia y Juan Pobre.
Dentro del Miembro El Estero donde se
restringe la Zona de Olenellus del Cambri-
co Inferior alto las especies se mantie-
nen con nomenclatura abierta hasta tanto
puedan ser fehacientemente confirma-
das. En la figura la se sintetiza la bioes-
tratigrafia de la Formacion La Laja y su
ubicacion en el tiempo geoldgico segtiin
las nuevas propuestas geocronologicas
del IUGS-CEC (Babcock ez al. 2011). Asi,
el tiempo de acumulacién abarca desde
fines del Dyerano, aproximadamente a
los 515 Ma y se mantiene hasta mediados
del Marjumiano aproximadamente a los
503 Ma, arrojando un lapso aproximado
de 12 millones de afios. Los trilobites de
la Formacién La Laja sustentan el mode-
lo de una plataforma restringida con res-
pecto al mar abierto (Fig. 1b), en cambio
las unidades estratigraficas que son tem-
poralmente equivalentes como la Forma-
ciéon Alojamiento y los olistolitos de Los
Tuneles, Los Ratones y San Isidro, que
afloran en San Juan y Mendoza, se rela-
cionan con una plataforma externa don-
de habitaban especies cosmopolitas co-
mo P. atavus, P. gibbusy P. praecurrens.

Cuando ubicamos a estas 14 especies lau-
rénticas halladas en la Formacién La La-
ja en sus respectivos sitios de aparicién en
Laurentia, (Fig. 2a-c), vemos que estan
ampliamente distribuidas, aunque siem-
pre restringidas dentro de los limites del
gran banco carbonatico americano que
bordeaba a todo el cratén lauréntico. Co-
mo prueba de ello es su presencia en las
plataformas carbonaticas de lugares tan
distantes entre si como los Apalaches
del sureste de Estados Unidos, el noroes-
te de México, la Great Basin del suroeste
de Estados Unidos, Wyoming y Monta-
na en el centro oeste de Estados Unidos,
Alberta en el sur de las Rocallosas de Ca-
nadd y en el norte de Groenlandia. Es-
tos mapas paleobiogeograficos (Fig. 2)
nos muestran la gran capacidad de expan-
dirse (difusion sensu Contreras Medina ef
al. 2001, Morrone 2007, Sanmartin 2012)
que tenfan esas especies laurénticas, ya
que en similares condiciones ambienta-
les y latitudinales y sin barreras restricti-

Biogeografia de trilobites cambricos de Precordillera.

5 ocokm e A e
F W
180 120
AP Al¥
15 &
Cligl 40
& &
S0F a0
A 2 A
: a0 ; ﬁj . 20r
1w fecld™ " S0 wr  Delamarano SR T
Dyerano [Cambrico Medio temprana)
(Cambrico Inferior tardia) Zonas de Plagiura - Poliglla,
Zona de Olenellus 1000 20 a Albertella y Glossopleura  1cor o b
E0? [
a 1000 kam
REFERENCIAS
C__.:) Limite externc del Gran Banco
2 Carbonatico Americano (GECA)
180F
Distnbucion de tnlobites laurenticos
@AM hallados en Frecordillera
&
Texas Plateau
b (Dalziel, 1997)
a Terrane Precardillera
[Thomas y Astini, 19986)
Terrane Llanona - Cuyania
50 PC-LLA| (Dickerson, 2012; Keller y
Dickerson, 1996)
2 -
14F Conga 0% e 2 Terrane Cuyania
Marjumiano-Topazano \pois {‘f/ @ (Dalziel, 2014)
{Cambrico Medio tardic) ;
Zonas de Ehmaniella e RIEOEEa
y Blainia gregaria o wo G

Figura 2: Distribucion biogeografica dentro de Laurentia de las especies de trilobites poliméridos
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simbolos de la primera columna de la figura 1. También se grafican las posiciones paleogeograficas

que tendrian los diferentes modelos de Terranes de Precordillera durante el Cambrico (ver explica-

ciones en el texto).

vas podian recorrer distancias del orden
de 17.000 km (actuales) alrededor de Lau-
rentia. Pero, al mismo tiempo se obset-
va la imposibilidad que tenia la mayoria
de esas especies para cruzar barreras fi-
sicas y salir fuera de las plataformas cat-
bonaticas internas (dispersion sensz Con-
treras Medina e a/. 2001, Morrone 2007,
Sanmartin 2012). Su presencia en la Pre-
cordillera también en facies de platafor-
ma carbondtica interna como es la For-
macién La Laja es una fuerte evidencia de
ausencia de barreras o la existencia de al-
gun tipo de conexion fisica y ambiental
que tendria el Terrane Precordillera con

respecto a Laurentia. Actualmente y a la
luz de esta nueva informacion, es preci-
so analizar como se insertan biogeografi-
camente estas especies laurénticas en los
diferentes modelos paleogeograficos de
Precordillera y Laurentia.

MODELOS
BIOGEOGRAFICOS
PROPUESTOS
ANTERIORMENTE

Los modelos vigentes que explican las
conexiones entre los trilobites de Lauren-
tia con los del Terrane Precordillera (co-
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mo parte del Terrane compuesto Cuya-
nia) son basicamente 2.

Modelo 1: Terrane de Cuyania autoc-
tono o parautéctono a Gondwana

En este tipo de modelos la afinidad fau-
nistica se interpreta como resultado de
un intercambio larval a través de cortrien-
tes oceanicas provenientes desde Lau-
rentia y que atraviesan un océano abier-
to y profundo ubicado entre Laurentia y
Gondwana. Asi, la Precordillera o el Te-
rrane Cuyania que estaba muy cercano a
Gondwana Occidental tendria una po-
sicién para-autdctona (Acefiolaza y To-
selli 2000, Acefiolaza et al. 2002, Fin-
ney 2007a y b, Finney 2014) o autéctona
(Bordonaro 1992). Dadas las caracteristi-
cas que tienen algunas especies de trilobi-
tes laurénticas de tener acceso restringido
al océano abierto, Bordonaro (2015) pos-
tulé que este tipo de modelo es incom-
patible con las evidencias mostradas por
los fosiles. Lla mayoria de las especies lau-
rénticas, entre ellas Blainia gregaria, siem-
pre fueron halladas en facies de platafor-
ma restringida tanto en Laurentia como
en Precordillera y nunca fueron halla-
das en Antartida o Australia. Estas evi-
dencias invalidan la posibilidad de que
este tipo de faunas endémicas pudieran
dispersarse por corrientes oceanicas que
cruzaran un océano profundo, tal como
lo podian hacer las especies pandémicas.
No obstante ello, podria darse la posibili-
dad de que algunas larvas de los trilobites
laurénticos hubieran podido salir de las
plataformas de Laurentia, e impulsadas
por fuertes corrientes oceanicas unidi-
reccionales, cruzar un océano abierto pe-
ro angosto como el Iapetus (Finney 2014)
y finalmente colonizar la plataforma car-
bonatica de Precordillera. En esta situa-
cion extrema, necesariamente se habria
producido una especiacién alopatrica, ya
que a lo largo del tiempo se habria inte-
rrumpido el intercambio genético de esas
especies entre Laurentia y Precordillera.
De esa manera, el resultado habria sido la
aparicién de nuevas especies propias de
la Precordillera derivadas de las ancestra-
les que lograron llegar (efecto fundador).
Por otra parte, también es légico pensar

que si alguna de esas especies hubiese lo-
grado colonizar la Precordillera, enton-
ces tendria la capacidad de difundirse ha-
cia las plataformas carbonaticas cercanas
de Antartida y Australia (tal como lo hi-
cieron alrededor de Laurentia a través de
17.000 km). Recordemos que esas regio-
nes gondwdnicas posefan similares con-
diciones ambientales, ecologicas y lati-
tudinales (como setia el caso del Terrane
SAFRAN de Acefiolaza y Toselli 2000).
Sin embargo, la ausencia total de estas es-
pecies e inclusive de esos géneros (Alva-
ro et al. 2013) en esa parte del Gondwana
oriental es una fuerte evidencia en con-
tra de los modelos de una Precordillera de
origen gondwanico con dispersion de lar-
vas a través de océanos abiertos. En tér-
minos biogeograficos la dispersion es un
fenémeno aleatorio que afecta a ciertos
linajes individuales, pero resulta impro-
bable que diferentes grupos de organis-
mos se dispersen al unisono en el espacio
y en el tiempo (Sanmartin 2012). Siguien-
do este concepto, la dispersién no podria
generar un patrén de distribucién como
el que tiene la Formacion La Laja de 14
especies laurénticas que fueron llegando
continuamente durante 12 millones de
anos.

Modelo 2: Terrane de Cuyania proce-
dente de Laurentia

El modelo microcontinental de Astini e/
al. (1995) y Thomas y Astini (1996) pos-
tula que la Precordillera fue separada de
Laurentia desde la bahia de Ouachita du-
rante el Cambrico Inferior mediante un
proceso de rifting y derivada a través del
océano lapetus hasta colisionar con Sud-
américa en el Ordovicico Medio. Asi, Cu-
yania se ubica a una distancia mucho mas
cercana de Laurentia, pero en constan-
te alejamiento durante el Periodo Cim-
brico. Si aplicamos este modelo al tiem-
po de sedimentacion de la Formacién La
Laja, la afinidad faunistica se mantiene
constante como para mantener las mis-
mas especies de trilobites entre Precor-
dillera y Laurentia durante unos 12 Ma.
En la figura 2a-c, se ubican las diferen-
tes posiciones que tendria el Terrane Pre-
cordillera con respecto a Laurentia (se-

gun Thomas y Astini 1996) durante el
lapso de sedimentacién de la Formacién
La Laja (entre el Dyerano y el Marjumia-
no). Podemos ver que durante el Dyerano
la Precordillera estd separada de Lauren-
tia por unos 400 km (Rift de Ouachita)
y luego se va alejando progresivamente
de Laurentia hasta alcanzar una distan-
cia aproximada de 1.500 km durante el
Marjumiano (Fig. 2a-c). Dadas las carac-
teristicas biogeograficas que tienen las es-
pecies analizadas en este trabajo, por el
hecho de tener acceso restringido al océa-
no abierto, esas distancias son inacepta-
bles para que las mismas pudieran salir
del banco carbonatico lauréntico y cruzar
un océano profundo como fue la cuenca
de Ouachita hasta alcanzar el banco car-
bonatico de la Precordillera. De hecho,
el modelo implica que si algunas larvas
lo hubiesen podido hacer, a lo largo del
tiempo de alejamiento (unos 12 Ma), se
habria producido una especiacion alopa-
trica (especiacion por vicarianza) en Pre-
cordillera. Dado que no hay evidencias de
ello, este modelo es incompatible con la
biogeografia de la fauna.

ElTerrane de Cuyania-Llanoria de Keller
y Dickerson, (1996), Dickerson y Keller,
(1998) y Dickerson, (2012) postula que
en el extremo sut del banco carbonatico
circumlauréntico se desarrollé una cuen-
ca de 1000 km por 500 km con facies de
off-shelf, durante el Cambrico y Ordovici-
co Medio. Esta cuenca llamada cuenca
de Ouachita-Cuyania (Dickerson 2012)
o Cuenca de Marathon-Solitario (Keller
y Dickerson 1996) estaba marginada ha-
cia el sur por una masa continental lla-
mada Llanoria, la cual estaba desapare-
cida y que ahora sus autores piensan que
constituye la Precordillera o Cuyania. Es-
ta posicioén paleogeografica de la Precor-
dillera explica las notables similitudes en-
tre la estratigrafia y faunas de la regioén de
El Paso en Texas y de Zonda en San Juan
durante el Cambrico y Ordovicico Infe-
riot. Con este modelo del Terrane Cuya-
nia- Llanoria adosado al actual extremo
sur de Laurentia y separado por la cuenca
de Ouachita-Cuyania se explicaria el in-
tercambio de trilobites entre Laurentia y
Precordillera. Sin embargo, la cuenca de



Ouachita-Cuyania que era estrecha pero
profunda, con facies de plataforma exter-
na carbonatica y talud continental, con
depésitos silicoclasticos olistostrémicos,
significaba una barrera fisica de 500 km
de extensién imposible de cruzar por los
trilobites bentonicos laurénticos con ac-
ceso restringido al océano abierto. En-
tonces, este modelo también es incompa-
tible con la biogeografia de la fauna.

El Terrane Occidentalia de Dalla Salda
et al. (1992a y b) postulaba que la plata-
forma carbonatica de Precordillera for-
maba parte de un fragmento cortical ma-
yor llamado Terrane Occidentalia, el cual
habria estado unido al extremo sudes-
te de Laurentia durante el Cimbtrico-Or-
dovicico Temprano y que fue anexado a
Sudamérica durante el Ordovicico Me-
dio después de una colicién Taconica-Fa-
matiniana entre Gondwana y Laurentia.
En las reconstrucciones paleogeografi-
cas del Terrane Occidentalia, la platafor-
ma carbonatica de la Precordillera estaba
separada del sureste de Laurentia por la
cuenca del Ouachita Embayment (Oua-
chita trough, rift Reelfoot, aulacogeno de
South Oklahoma, y otros sin nominar en
figura 3 de Dalla Salda e a/. 1992a) que
representarfa una angosta cuenca de rift
interior y que el margen continental real
del terrane se encontraba hacia el sures-
te. Esta interpretacion es opuesta a la po-
laridad que muestra la cuenca cdmbrica
de Precordillera. Ademas, en ese mode-
lo no se muestra continuidad fisica y am-
biental entre la plataforma carbonatica
de Precordillera y la del sur de Apalaches
(ver rift en figuras 2y 3 de Dalla Salda e7
al. 1992a) por donde pudieran difundirse
las faunas. Estas barreras paleogeografi-
cas hacen que el modelo sea incompatible
con la biogeografia de la fauna.

El Texas Plateau de Dalziel (1997 y 2014),
es un plateau marginal al cono sur de
Laurentia similar al plateau de Malvinas
en el cono sur de Sudamérica. Ese exten-
so plateau se compone de 3 partes (ver fi-
gura 15b en Dalziel 1997): 1) Un margen
pasivo hacia el este apartado desde el Ca-
pe Embayment y que ahora estarfa sub-
ducido debajo de Sudamérica. 2) Un horst
en el medio con una cubierta carbonati-

ca somera que luego se transformaria en
la Precordillera, el cual estaba margina-
do hacia el oeste por el rift de Ouachita
y hacia el este por el océano profundo Ia-
petus. 3) La Cuenca de rift de Ouachita-
Marathon. Este extenso plateau se habria
mantenido unido a Laurentia durante to-
do el periodo Cambrico e incluso en los
inicios del Ordovicico cuando comienza
su definitiva separacién de Laurentia. En
este modelo, con esa posicion de Precor-
dillera muy cercana y unida a Laurentia
durante todo el Cambrico, es mas acepta-
ble concebir un intercambio faunistico de
las faunas con acceso restringido al océa-
no abierto entre ambas regiones. Sin em-
bargo, se deduce de las reconstrucciones
paleogeograficas del modelo que ese in-
tercambio faunistico se debia concretar
Unicamente a través de la cuenca de Oua-
chita. Pero, como la cuenca de Ouachita
tiene facies de plataforma externa y talud,
y por mas estrecha que haya sido, confor-
maba una barrera para las especies lau-
rénticas con acceso restringido al océano
abierto. Modelo que también es incompa-
tible con la biogeogratia de la fauna.

DISCUSION Y
CONCIUSIONES

En Laurentia, un continente isla, con am-
bientes similares de profundidad, tem-
peratura y salinidad en toda su perife-
ria, con la misma posicién subecuatorial
durante todo el Cimbrico, habia ciertas
especies de trilobites benténicos y en-
démicos que por sus caracteristicas bio-
geograficas tenfan la capacidad de difun-
dirse libremente y sin barreras viajando
alrededor del continente siguiendo el
gran banco carbonatico americano por
distancias del orden de los 17.000 km. Pe-
ro esas mismas especies no podian salir
afuera del gran banco carbonatico ame-
ricano y colonizar otras plataformas car-
bonaticas que estaban en otros continen-
tes. Este impedimento era intrinseco a la
incapacidad de dispersion de los trilobi-
tes endémicos. Las condiciones ambien-
tales ocednicas eran una barrera ambien-
tal y ecologica para esas especies que no
podian sobrevivir en ella. Y aun cuan-
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do algunas de sus larvas hubiesen podi-
do hacetlo, dificilmente hubieran sobre-
vivido en un océano profundo el tiempo
suficiente hasta alcanzar otros continen-
tes. La prueba de ello es que este tipo de
faunas nunca se las ha encontrado en
otros continentes. Por lo tanto, tampoco
es posible creer que durante 12 millones
de afios algunas de esas especies pudie-
ran cruzar un océano profundo en forma
ininterrumpida, sea estrecho como el de
la Cuenca de Ouachita-Cuyania, o ancho
como el Océano lapetus y luego entrar al
banco carbonatico de Precordillera y co-
lonizar los ambientes de la plataforma in-
terna donde se acumulaba la Formacion
La Laja. Entonces la pregunta que queda
planteada es: ¢Cémo salieron los trilobi-
tes laurénticos del banco carbonitico de
Laurentia y llegaron hasta el banco car-
bonatico de Precordillera?

Una explicacién posible para este dilema
y aplicando el Principio de Parsimonia se-
ria que el banco carbonitico de Precor-
dillera no tuviera barreras efectivas con
respecto al gran banco carbonatico ame-
ricano, es decir que ambas plataformas
carbonaticas estuvieran conectadas am-
biental y ecolégicamente en alguna parte
para que las especies pudieran difundirse
libremente dentro de un mismo ambiente
carbonatico y somero sin tener que cru-
zar barreras oceidnicas. Estd demostra-
do que la Formacion La Laja se acumulo
en un estado de rift tardio a margen pasi-
vo (Gémez y Astini 2015), como también
que la polaridad de la cuenca cambrica de
la Precordillera es hacia el oeste y hacia el
sur (actuales) en donde se desarrollé una
plataforma externa como es la Formacion
Alojamiento y un talud con los diversos
olistolitos cambricos de San Isidro, Los
Ratones y Los Taneles (Bordonaro 2003,
Bordonaro e al. 2008). Por lo tanto, seria
imposible establecer una conexion fisica-
ambiental entre el banco carbonatico de
Precordillera y el gran banco carbonati-
co americano por el lado oeste y sur (ac-
tual) de la Precordillera. Una posibilidad
de conexién fisica ambiental podria ser
por el lado norte de la Precordillera, en
Guandacol (La Rioja), donde se desarro-
llan las Formaciones Cerro Totora y Los
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Figura 3: Modelo biogeogrifico de Laurentia y Cuyania (incluyendo el banco carbonatico de Pre-

cordillera) durante el Cambrico, con la ubicacién de los trilobites poliméridos laurénticos que tiene

la Formacién La Laja (cuyas letras y simbolos son los utilizados en la figura 1) y sus posibles vias

de difusion.

Hornos (Astini y Vaccari 1996) con am-
bientes de graben intracontinental (Ke-
ller ez al. 1998) con sabkha costero y pla-
taforma somera con trilobites olenellidos
(Astini y Vaccari, 1996; Gémez y Astini
2015), durante el mismo tiempo de acu-
mulacién de la Formacién La Laja. Segin
los datos paleomagnéticos de la Forma-
cién Cerro Totora la posicion paleogeo-
grafica mds probable de Cuyania (con la
Precordillera incluida) es conectada con
Laurentia al sur de los Apalaches (Rapa-
lini y Astini 1998). Ademas, dada la no-
table afinidad tecto-sedimentaria que
hay entre la Formacién La Laja y el Gru-
po Conasauga (Astini ¢z al. 1995, Gémez
y Astini 2015), la hipotética unién fisica -
ambiental se podria situar en el lado no-

reste de la Bahia de Ouachita, y hacia el
este del Graben Birmingham (Thomas y
Astini 19906).

En la figura 3 se presenta un modelo hi-
potético que muestra la unién fisica - am-
biental de Cuyania durante gran parte
del Periodo Cambrico. Allf se representa
a Cuyania (con el Banco Carbonitico de
Precordillera incluido), con sus posibles
dimensiones paleogeograficas del orden
de 2.000 km de largo por 500 km de an-
cho. En esa reconstruccion paleogeogra-
fica puede verse cémo la nueva posiciéon
de Cuyania englobaria a los Terranes de
Llanoria-Cuyania (Keller y Dickerson
1996, Dickerson 2012), de Cuyania (sen-
su Dalziel 2014), y de Precordillera en su
etapa inicial de rifting (Thomas y Asti-

ni 1996). Con esta nueva reconstruccion
paleogeografica es mas factible estable-
cer una fluida comunicacion por difusién
de las faunas endémicas entre ambas pla-
taformas carbonaticas sin batrreras efec-
tivas. En este modelo, también es posi-
ble establecer las vias de dispersion de las
faunas pandémicas siguiendo los mar-
genes continentales externos alrededor
de Laurentia, con un acceso directo a la
cuenca de Ouachita-Cuyania por su ex-
tremo suroeste (actual). Este modelo im-
plica que la cuenca de Ouachita-Cuya-
nia ha tenido un movimiento de apertura
(rifting) diferenciado entre sus extremos
suroeste y noreste, donde a modo de tije-
ra se abri6 primero en el extremo suroes-
te, mientras que el extremo noreste (ac-
tual) permaneci6 fijo y unido a Laurentia.
La presente propuesta es una adaptacion
de otros modelos existentes que postulan
a Precordillera en una posicién muy cet-
cana y unida a Laurentia. Se toma princi-
palmente la idea del Texas Plateau de Dal-
ziel (1997), pero con Cuyania conectado
ambientalmente en su extremo norte con
el gran banco carbonitico americano,
sin mediar entre ambas regiones ningun
océano profundo que impidiera la difu-
sién de los trilobites. Esta nueva propues-
ta también se complementa con la hip6-
tesis de Keller (1999) quien postulé una
conexion fisica-ambiental similar entre la
plataforma carbonatica de la Precordille-
ra y la plataforma continental interna de
Laurentia durante el Ordovicico Tempra-
no, donde las facies de algas y esponjas es-
taban conectadas.

En este nuevo modelo propuesto y dicho
en términos biogeograficos se postula
que hubo una conexién ambiental y eco-
légica entre Laurentia y Precordillera (o
Cuyania), a través de la costa noreste de la
Bahia de Ouachita, que favorecié la difu-
sién de las especies de trilobites polimé-
ridos laurénticos desde los lugares de alta
densidad como era el gran banco carbo-
natico americano hacialos lugares de baja
densidad como era el banco carbonitico
de Precotdillera, sin mediar entre ambas
regiones barreras fisicas o ecologicas ni
cuencas profundas. Si bien el intercambio
faunistico se habria mantenido constan-



te alo largo del tiempo de sedimentacién
de la Formacién La Laja, s6lo se habrian
difundido algunas especies con caracte-
risticas fisiolégicas y ciclos reproductivos
adecuados que pudieron colonizar la Pre-
cordillera. De esta manera, este modelo
explica el bajo porcentaje de especies lau-
rénticas que tiene Precordillera con res-
pecto a su centro de origen que es Lau-
rentia.

Generalizando el modelo, implica que el
intercambio faunistico se mantuvo cons-
tante durante todo el Periodo Cambrico
y recién con posterioridad a este lapso se
habria producido la separacion fisica del
Terrane Precordillera e iniciado el proce-
so de vicarianza entre las faunas de tri-
lobites (Benedetto 1993). Esta hipotesis
también es consistente con las variacio-
nes de temperatura del ambiente mari-
no de la Precordillera, a partir del andlisis
de isétopos en conodontes, que revela un
enfriamiento progresiva del mismo en re-
lacion al ambiente marino de Texas a tra-
vés del Ordovicico Temprano a Medio, a
medida que la Precordillera se apartaba
de Laurentia hacia latitudes mas altas (Al-
banesi ¢f al. 2015).
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