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Resumen

Se realiza una sintesis del estado actual del conocimiento acerca de ia macro- y ricroevolucion de los trilobites,
artrépodos marines exclusivos del Paleozoico. Las heterocronias del desarrollo, junto con otras tendencias evolutivas,
fueron un factor importante en ia aparicién de nuevos taxones. Desde el punto de vista cladogenético, su aparicién
en el Cambrico basal fue seguida de una rapida diversificacion, que alcanzd su maxime apogeo durante el
Ordovicico. Fl grupo comienza a dactinar en el Siltrico, sufrid los eventos globales que tuvieren lugar en el Devénico
Medic y Superior, v llega a ser un grupo residual en el Carbonifero hasta su extincién en ef Pérmico Superior.
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Evolutionary History of the Trilobites

Abstract

The state of the art of the evolutionary history of the trilobites has been summarized. Heterochronic changes, as well
as other evolutionary trends, played an important role in the emargence of new taxa, The basal Cambrian radiation
was followed by an accelerated cladogenesis. The early Ordovician marked the appearance of the major clades that
dominate subsequent trilobite history, During the Middle and Upper Devonian, frilobites were affected negatively by
the global events that took place, and during the Carboniferous they were restricted io only one order until their

extinction in the Upper Permian.

Key words: Trilobites, Macroevolution, Microevolution, Paleczoic.

INTRODUCCION

Los trilobites constituyen un grupo avanzado de artrépodos,
cuya aparicién en el Cambrico Inferior dio lugar a una ripida
cladogénesis, sobreviviendo durante 300 miilones de afios
hasta su extincién en el Pérmico Superior. Hay que conside-
rarlos pues como wno de los grupos de invertebrados més
longevos y diversificados de todos los tiempos, que Hlegd a
ocupar practicamente todos los nichos ecolégicos en los mares
paleozoicos.

Su relacion filogenética con el clado Arachnomorpha
parece més que probable, come revelaron los andlisis
cladisticos efectuados, enire otros, por Briggs y Fortey
(1989), Briggs et al. (1992) y Wills et al. (1998). Este
agrupa, ademds de a los trilobites, a los quelicerados y a un
grupo de artropodos problematicos del Cémbrico de Burgess
Shale en la Columbia Britanica canadiense (ver Fig. 1). Los
trilobites ocupan la posicién mdés basal dentro de Arachno-
morpha, aunque desde sus origenes fueron ya un grupo muy
evolucionado. Su historia cladogenética fuvo que haberse
iniciado mucho antes dei Atdabaniense/Ovetiense (Cambrico
Inferior), cuando se registran los primeros irilobites con
exoesqueleto mineralizado, y ha quedado descartado que
fueran los antecesores de muchos grupos de artropodos
primitivos.

El clado Trilobita posee como caracteres diagnosticos
generales la presencia de puntas genales en el cefaldn, unas
suturas ecdisiales en posicién dorsal, un hipostoma libre en

posicion ventral y el tipo de exopodito en los apéndices
tordcicos. Los géneros del Cémbrico Inferior Olenellus
(suborden Olenellina) y Eoredlichia (suborden Redlichiina)
tipifican ia morfologia mas primitiva (Fortey y Owens, 1997):
poseen una convexidad dorsoventral moderads, un caparazon
de contorno oval, con puntas genales; el torax estd compuesto
por un elevado nimere de segmentos espinosos, de los cuales
el tercero es macropleural; no hay fulcros en las articulacio-
nes, de forma que el cuerpo podia arquearse considerablemen-
te; el pigidio es pequefio, pero posee mas de un segmento; los
ojos son grandes, y st extremo anterior se acerca a la parte
anterior de ia glabela; ja cresta y 16bulo del ojo forman una
estructura. continua (el idbulo ocular), gue puede estar
subdividido por uno o mds surces. La superficie visual de
estos trilobites se encuentra rodeada por una sutara, de forma
que ésta se pierde durante la muda. Por lo que se refiere a la
posicién del hipostoma, en estos trilobites primitivos estd
conectado al margen interno de la doblez ventral. Poco se sabe
acerca de los primeros estados ontogenéticos de los trilobites
Olenellina y Redlichiina, pero aparentemente no posefan una
larva protaspis calcificada.

A partir de este plan corporal primitivo, los trilobites
desarrollaron una amplia variedad de morfologias (Fig. 2),
algunas de ellas muy complejas, lo gue unido a la répida
variacion temporal que sufiieron, les hace ser unos sujetos muy
apropiados para Ia investigacién de tendencias evolutivas.



226

—

o)

100
50
50

160 E

3
79
7

]
[
0|

100

3z

101

o)

93

i
IR
I
|

1
100
82

9%

&5

33
100
10

-

—
| S—"

64

1004

Al
10
0D
43
00

100

100

100

10

|sabel R&bano

Alima
Galathea
Nebalia
Nahecaris
Cypridina
Canadaspis
Odaraia
Perspicaris
Waptia
Artemia
Lepidurus
Rehbachiella
Bredocaris
Sandersiella
Lepidocaris
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Lepas
Calanus
Derocheflocaris
Skara
Martinssonia
Speleonactes
Sanhctacaris
Yohoia
Alalcomenaeus
Habelia
Leanchoilia
Saratrocercus
Sidneyia
Androctonus
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Tachypleus
Weinbergina
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Aglaspis
Emeraldelia
Olencides
Triarthrus
Agnostus
Naraoia
Molaria
Burgessia
Marrella
Mimetastor
Vachonisia
Branchiocaris
Corynothyix
Lepisma
Periplaneta
Kalbarria
Acerentomon
Campaodea
Lithobius
Scutigerella
Pauropus
Julus
Echiniscus
Aysheaia
Kerygmachela
Peripatoides
Opabinia
Anomalocaris
Annelida
Molusca
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Fig. 1.- Cladograma segin el método “50% majerity rule consensus™ de diferentes géneros de artrépodos fésiles y actuales. Géneros figurados:
(a) Alima, (b} Nebaiia, (c) Canadaspis, (d) Waptia, () Lepidurus, (f) Sandersiella, (g) Derocheilocaris, (b) Argulus, (i) Martinssonia, {j)
Sanctacaris, (k) Leanchoilia, () Sidneya, (m) Tachypleus, (n) Aglaspis, (0) Triarthrus, (p) Molaria, {Q) Burgessia, (t) Marrella, (s} Kalbarria,
(t) Periplaneta, (0) Lithobius, (v} Echiniscus, {(w) Kerygmachela, (x) Anomalocaris. Seglin Wills et al,, 1998, fig. 2.1.

TENDENCIAS EVOLUTIVAS EN SUCESIONES
DE ESPECIES

Como ya dijimos anteriormente, la gran diversidad y compleji-
dad morfoldgica, asi como la notable variacion que suftieron
a lo largo de los 300 millones de afios que durd la historia del
grupo, ha hecho posible el reconocimiento de diferentes
tendencias evolutivas. Como ejemplo de las mismas, citare-
mos la reduccién o pérdida de los ojos, la hipertrofia ocular y
su migracion en sentido anterior, la modificacidn progresiva
de las estructuras relacionadas con el enrollamiento, el
incremento del ntumero de costillas pigidiales, o las heterocro-
nias del desarrollo, que merecen ser consideradas todas ellas
con cierto detalle.

Reduccion o pérdida ocular. Parece ser un caracter derivado,
ya que los trilobites primitivos presentan unos ojos bien
desarroliados. La aparicion de formas ciegas se produce de
una forma independiente en muchos grupos, como en Agnesti-
da, Proetida, Trinucleacea, Conocoryphidae, Dalmanitidae o
Phacopidae (Fig. 3}, y resulta dificil de interpretar. Podria ser el
resultado de una pedomorfosis progresiva (la condicion larvaria
se mantiene en el adulto del descendiente). A una escala global,
la reduccitn de los ojos podria estar ligada a periodos de
eustatismo. Los trilobites se adaptaron a vivir en zonas profun-
das (incluse enterrados), donde no penetraba la luz.
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Fig. 4.- Convergencia anterior de los
ojos en el género ordovicico
Pricvclopyge. }, P. binodosa euryce-
phala; 2, P. binodose binodosa; 3, P.
synophtalma (ndtese la fusidn de los
ojos), Seghn Fortey & Owens, 1990, fig.
5.1b.
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Fig. 2.- Variaciones producidas 2 lo lazgo del tiempo en ¢i exoésqaeleta de los trilobites, por

Hipertrofia ocular. Un caso total-
mente opuesto de desarrollo ocular
tuvo lugar en trilobites con ojos
hipertrofiados, que documentan una
tendencia hacia la migracion progre-
siva, en sentido anterior, de las su-
perficies visuales. Este desarrollo
alcanzé su maxima expresion cuan-
do ambos ojos se fusionaron y for-
maron un Grico ojo gigante. Dicho
proceso se registra inicamente entre
trilobites pelagicos ordovicicos,
como en los cyclopygidos ordovici-
cos Cyclopyge, Pricyclopyge y Mi-
croparia. Sin embargo, sélo se co-
noce la linea evolutiva completa en
Pricyclopyge(Fig. 4). Este trilobites era mesopeldgico y capaz
de detectar luces de baja intensidad por el incremento desme-
surado del nimerc de lentes en la superficie visual. El
aumento de agudeza visual proporcionaria grandes ventajas a
este animal durante su natacién activa en zonas profundas de
la plataforma.

fig. 189,

Estructuras relacionadas con el enrollamiento. Por lo que
respecta al enrollamiento del caparazon, una actitud defensiva
que se inicia sefectivamente en el Cambrico Inferior y que ha
sido recenocida en todos los trilobites post-cdmbricos, el
proceso involucra diferentes partes del excesqueleto, por lo
que los cambios operados en el mismo afectaron normaimente
de una forma conjunta al cefalén y al pigidio. Asi, por

comparacion con la morfologia primitiva (tipificada por Eoredlichia). Seglin Fortey y Owens, 1997,

Fig, 3.- Migracion lateral de la sutura, acompafiada por una migracidn, reduccion y desaparicidn
de los ojos en phacdpidos del Devanico Superior de Alemania. 1, Phacops circumspectans; 2,
Phacops wedekindi, 3, Cryphops? ensae; 4, Trimerocephalus mastophtalmus;, 5, Dianops limbatus,
6, Ductina ductifirons. Segian Moore, 1959, fig. 47.

ejemplo, un desarrotlo de crestas en el margen pigidial se vio
acompafiado por un aumento del niimero de fosetas en la
doblez o en ¢l margen cefilico, y viceversa. El primer caso se
encuentra muy bien documentado en el cheirlirido ordovicico
Placoparia, cuyas especies sucesivas, a lo largo de 10412
millories de afios, fueron incrementando las estructuras
coadaptativas en el cefzlon y pigidio, favoreciendo una
oclusion més eficaz del caparazon frente a condiciones
advergas (Fig. 5).

Incremento del tamafio del pigidio. Otro ejemplo de tendencia
evolutiva bien diferenciada lo constituye ef aumento en el
nimero y desarrolic de las costillas pigidiales. En muchas
formas tales modificaciones ocurren paralelamente al incre~
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Fig. 3.- Evolucion de las estructuras coadaptativas en el cheirtride Placoparia. Foto de ia izquierda, gjemplar completo de Placoparia
(Placoparia} cambriensis, del Ordovicico de Ventas con Pefia Aguilera (Toledo). Bscala grafica: 1 e (Museo Geominera, Madrid), A-B,
gjemplar en vias de enroilamiento de P. {Coplacoparia) borni, en vista lateral (A) y frontal (B). C-E, sucesidn de especies del género Placoparia
en el Ordovicico del SO de Buropa. Crenidios de P. (Placoparia) cambriensis (C), P, (Coplacoparia) tournemini (Dyy P, (Caplacoparia) borni

{E). A-B, segiin Harnmann, 1971; C-E, segiin Henry v Clarkson, 1975.

mento de talla de los individuos adultos, siendo dicho proceso
més complejo de interpretar ya que, por contraste con las
tendencias anteriores, involucra més de un carécter. Se ha
sugertido que ello podria estar relacionado con el aumento del
nimero de apéndices en la porcion ventral del caparazén, lo
que resultaria en una mejoria de la funcién respiratoria en
animales que vivian en medios pobremente oxigenados, como
los olénidos.

Heterocronias del desarrollo. Otro grupo de tendencias
evolutivas en los trilobites se encuentran relacionadas con
ferrdmenos heterocrénicos, que resuitaron ser un mecanismo
de especiacion importante entre estos artrdpodos fosiles, sobre
todo durante el Cambrico. En muchas especies se conocen ya
sus series onfogendticas completas a partir de las larvag
protaspis, lo que ha permitido realizar estudios detaliados de
los cambios heterocrénicos ocurrides en diversos grupos
{Whittington, 1981; McNamara, 1978, 1981, 1982, 1983;
Edgecombe y Chatterton, 1986; Feist, 1995). Asi, un fenéme-
no pedomoérfico como ia progénesis (adquisicion precoz de la
madurez sexual) se encuentra asociado frecuentemente a
trilobites cuya talla aduita es especialmente pequefia, Como
ejemplo citaremos e género del Cdmbrico australianoGalahe-
tes, originado por progénesis a partir deXystridura. McNama-
ra {1981) demostrd que los caracteres de los adultos de
Galahetes eran paralelos a aquellos reconocidos en los estados
juveniles de Xystridura templetonensis (Fig. 6). Un caso
extremo del ferdmeno progenético se encuentra representado
por Acanthopleurella, del Ordovicico britinico, que constitu-
ye asu vez ¢l trilobites méds pequefio conocido (los adultos de
A. stipulae miden como maximo 1.07-1.50 mm de longitud
sagital). Esta forma se interpreta que derivé progenéticamente
a partir del género Conophrys (Fig. 7), del que se diferencia
bdsicamente por el menor nlmero de segmentos toracicos
(Fortey y Rushton, 1987).

Por otra parte, también se han documentado fendmenos
peramérficos entre los trilobites, cuando 1a forma aduita del
supuesto antepasado se mantiene presente en los estados
juveniles de los descendientes. De este modo se han explicado
las relaciones filogenéticas observadas entre las especies
ordovicicas de los encrinfiridos Encrinuroides uncatus v E.
neuter. Los individuos adultos de £. uncatis son muy parecidos
alos estados holaspis juveniles de£. nenteral haberse prolonga-
do el desarrollo ontogenético de la primera especie mencionada
{Evitty Tripp, 1977). Otro caso de peramorfosis (hipermorfosis)
lo constituye el género Mllaenopsis, del Ordovicico inferior de
Gales. La mayosda de los nileidos miden de 5 2 10 cm de
longitud sagital, mientras que ei tamafio final en losHiaenopsis
adultos puede ser de més del doble de dicho valor. Este hecho
se explicaria porgue durante la ontogenia tuvo lugar un despla-
zamiento del tamafio. El pigidio inmaduro de llaenopsis,
constituido por un pigidio transitorio que incluye un segmento
tordcico, es el de mayor tamafio conocido entre todos los
trilobites (Fortey y Owens, 1987).

RECURRENCIA EN Et. TIEMPO DE DETERMINADOS
MORFOTIPOS

En la figura 8 se resumen los morfotipos reconocidos por
Fortey y Owens (1990}, algunos de eflos ligados a determina-
dos modos de vida.

El denominado peldgico, descrito originalmente por
Fortey (1985), se refiere a los trilobites epi- y mesopeldgicos
de ojos hipertrofiados v pleuras toracicas reducidas.

El morfotipe phacomorfo se caracteriza por formas
isopigias, con ojos prominentes, una glabela expandida
anteriormente y un pigidio fuertemente segmentado. Sen
trilobites tipicos de plataformas someras v con hébitos desde
predadores hasta detritivoros.



Historia evolutiva de los frilobites

3

Galahetes fulcrosus  Xystridura templetonensis
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{& Fig. 6.~ Evolncion progenética de Galahetes a partir de Xystridura.
Para explicacidn, ver texto. Segls McNamara, 1986, fig. 11.

[E Fig, 7.- Posibie origen pedomérfico de dcanthoplewrella a partir
de Conophrys. Seghn Fortey y Owens, 1990, fig. 5.3,
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Fig. 8.~ Diferentes morfotipos de trilobites aparecidos a lo largo de su historia. Ver texto para explicacién, Segln Fortey y Owens, 1997,

fig. 200,
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Fig. 9.- Reconstruccion de Selenopeltis gallica, trilobites
odontepiéuride del Ordovicice Medio de Calzada de Calatrava
(Ciudad Real). Segiin Harmmann y Rabano, 1987, fig. 11.

Fig. 10.- Mytronia sp., un raro trinuciéido del Ordovicics Medio de
Pozuelos de Calatrava (Ciudad Real). Coleccidn Museo Geominero,
Madrid. Figurade en Rébano, 1989,

Fig. 11. -Ejempic de hipostoma flotante en el género cdmbrico
Dolerolenus. Abreviaturas: pr: placa rostral; se:r sutura congctiva.
Segin Whittington, 1997, fig. 27.3.

Por su parte, en el morfotipo ateléptico se agrupan los
trilobites de ojos reducidos, habitantes de aguas pericontinen-
tales profundas.

Laos trilobites del morfotipo espinoso presentan malti-
ples espinas marginales, como ocurre en los odontopléuridos
(Fig. 9.

Los morfotipos miniaturizados retinen formas cuyo
tamafio adulto se reduce drdsticamente hasta alcanzar sélo
algunos milimetros como resultado de procesos heterocrénicos.

Otro morfotipo reconocido en estos artropodos fdsiles
es aquel comin a trinucléidos, harpétidos v dionididos, que
poseen en el cefaldn un limbo perforade por numerosos
canales (Fig. 10). El cardeter primitivo eg la presencia de una
dnica hilera de canales, que en formas posteriores fueron
multiplicdndose.

El morfotipo olenimorfo se caracteriza por unos
caparazones muy delgados y miltiples segmentos tordcicos.
Los trilobites que presentan esta morfologla estaban adaptados
probablemente a medios muy pobremente oxigenados; los
miltiples segmentos proporcionaban mayores superficies
respiratorias al multiplicarse los exopoditos,

Por Gltimo, el morfotipo illaenimorfo se refiere a
trilobites con caparazones lisos. Es un caricter claramente
polifilétice, pues se da en grupos muy diferentes desde el
Cambrico Inferior hasta el Pérmico, Fue probablemente el
resultado de mas de una presidn selectiva, pues se ha descrito
en trilobites que ocuparon hdbitats muy diferentes,

POSICION DEL HIPOSTOMA: IMPORTANCIA
FILOGENETICA

Fortey y Chatterton (1988) describieron la posicién del
hipostoma en relacidn con la doblez ceflica en la pane
ventral del cefaldn, y con la glabela en ia parte dorsal. Este
cardcter s¢ ha revelado muy importante para establecer
relaciones filogenéiicas entre los diferentes clados de tritobi-
tes.

La posicion del hipostoma recibe el nombre deflotante
(natant condition) cuando se encuentra inmerso en el tejido
ventral del cefaldn, por debajo de la porcién anterior de la
glabela y aparentements desconectado def margen interno de
la doblez (Fig. 11). Es muy frecuente en trilobites cambricos
y mas rara en los post-cdmbricos,

El hipostoma tiene una posicidn conectada {contermi-
nant condition) cuando se encuentra adherido al margen
interno de la doblez cefilica. Se encuentra muy extendida
entre los trilobites post-cdmbricos, aunque se han descrito
algunos casos probables en los géneros cambricos Holmia,
Redlichiay Xystridura. En Paradoxides se da un caso extremo
de este tipo de posicidn, en el que el hipostoma llega a
fusionarse con la placa rostral (Fig. 12).

Por filtimo, recibe el nombre de posicion desplazada
(impendent condition) cuando el hipostoma no se encuentra
situado exactamente debajo de la glabela, si no desplazado
hacia delante o hacia atras con respecto a ésta, como ocurre en
el género Phacops (Fig, 13).

En la figura 14 se resume la variacién en el tiempo de
la posicién del hipostoma, uno de los caracteres utitizados por
Fortey (1990) para construir el arbol filogenético de los
trilobites.

En los trilobites mds primitivos, olenéliidos v redlichii-
dos, el hipostoma se encuentra conectado a la doblez ventral,
por lo que la posesion de un hipostoma desplazado es un
cardcier derivado en estos artrdpodos. Hay grupos en los que
la posicidn del hipostoma es invariable a lo largo del tiempo:
per gjemplo, en Odontopleurida y Lichida el hipostoma es

- siempre del tipo conectado, en Ptychopariina es flotante y en

Phacopidae estd siempre desplazado. En otros grupos se han
decumentado secuencias evolutivas en las que la posicién del
hipestoma ha variade (Fortey y Owens, 1997). Este es el caso
del orden Proetida, que en estados primitivos presenta
hipostoma flotantes y en estados mas evolucionados estas



Historia evoluliva de los trilobites 231

Fig. 12.- Ejemplos de hipos-
tomas cenectados. A,
Dysplanus {Ordovicico); B,
Paradoxides {Cambrico). En
este 0ltimo, el hipostoma y el
rostro  forman una Unica
piaca. Abreviaturas: h:
hipostoma; m: mécula; pr:
placa rostral; sh: sutura del
hipostorna; sr: sutura del
rostro. Adaptado de Whit-
tington, 1997, figs. 31.1 v
37.1.

Fig. 13.- Cefaldn del génere
devonico Phacops con
hipostoma desplazado. Abre-
viaturas: aa: ala antericr del
hipostoma; ap: ala posterior
del hipestoma; pa: proceso
alar; s: surco de enrollamien-
to; sft sutura facial; sh: suiu-
1z de! hipostoma. Segln
Whittington, 1997, fig. 36.2.
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Asaphida y Ptychopariida).
Segln Fortey y Owens, 1997,
fig, 196.
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placas se encuentran en conexién con la doblez ventral y
desplazadas en relacidn con la glabela. La situacion del
hipostoma en ¢l caparazén ventral se encuentra ligada al
hdbito alimenticie de los trilobites. Los tltimos proétidos
colonizaron probablemente los nichos ocupados previamente
por trilobites styginidos (hipostomas conectados) o
phacopidos (hipostomas desplazados).

MACROEVOLUCION DE LOS TRILOBITES

Los primeros trilobites que aparecen en el registro fosil
pertenecen al orden Redlichiida (Olenellina y Redlichiina),
identificados en depdsitos de aguas someras del Cambrico
inferior de China, Siberia, Australia, SO de Europa,
Marruecos y parte occidental de EEUU. Las evidencias
estratigraficas indican que la primera familia en registrarse
pertenece a Redlichiina (Sdzuy, 1978), pero cladisticamente
se ha apuntado que los olenéllides son los trilobites més
primitivos. El importante evento cladogenético que tuvo lugar
durante el Cambrico Inferior culmina con los primeros
registros de otros grupos, como. eodiscinos y ciertos
ptychopariidos. A partir de ese momento se produjo una
diferenciacién biogeogrifica muy neta, con géneros
endémicos en cada una de las regiones.

Aunque durante el Cambrico Inferior v Medio tuvieron
lugar diversos periodos de extinciones globales, es a finales de}
Cambrico cuando se registra el primer gran evento de extincién
masiva en la historia de los trilobites, superado Gnicamente por
ciertos taxones pelagicos o tipicos de aguas profundas, como
Agnostida y algunos Asaphida (Ceratopygidae). Las causas de
esta extincidn masiva se desconocen, aungue pudo estar
relacionada tanto con la regresion que tuvo lugar & finales del
Cémbrico, como con la radiacién de los nautilodeos carnivoros,
principales predadores de los trilobites,

A lo largo del Ordovicico Inferior (Tremadoc-Arenig)
aparecen los primeros representantes de muchos taxones que
dominaron la historia posterior de los trilobites, como
Phacopida, Proetida, ciertos Corynexochida (Styginidae,
[Haenidae) v la mayoria de Asaphida y Lichida
{Odontopleuroidea, Lichoidea).

Los odontopléuridos ya se encuentran bien diferenciados
en el Arenig con dos morfotipos principales en paleocontinentes
y paleolatitudes diferentes, tipificados por Selenopeltis v
Ceratocephala. Este hecho indica que los origenes filogenéticos
del grupo deben remontarse al Cémbrico Superior. Por su parte,
los lichidos aparecen en el Cdmbrico Medio, pero su
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representacidn es escasa hasta mediados del Ordovicico, a partir
del cual su registro es continuo hasta el Devonico.

Algunas de las familias que surgen a lo largo del
Ordovicice Inferior sobrevivieron entre 50 y 100 millones de
aflos; la supervivencia de los grupos post-cambricos fue pues
muy superior a la alcanzada por unidades comparables
faxondmicamente de trilobites cdmbricos, cuya duracion no
rebasd los 40 millones de afios.

El Ordovicico constituye por tanto el periodo de mayor
apogeo de los trilobites, durante el cual estos artropodos
colonizaron todo tipo de ambientes marinos, al tiempo que
alcanzaron la mixima diversidad morfoldgica (ver Fig, 8).
Algunos de los morfotipos surgidos en este periodo se
repitieron en periodos posteriores, hasta el extremo de que los
Gitimos trilobites (proetaceos) replican morfologias de géneros
ordovicico-devonicos.

La rapida cladogénesis que tuvo lugar durante el
Ordovicico declina cerca del limite Ordovicico-Sillrico,
probablemente como consecuencia del evento regresivo
glacial fini-Ordovicico v 1a crisis climética consiguiente, En
el Ordovicico Superior tiene lugar ia desaparicién de
Agnostida, la mayoria de Asaphida (Asaphacea,
Remopleuracea, Cyclopygacea) y cierfos Ptychopariida
(Ptychopariina, Olenina).

A partir del SilGrico, los trilobites muestran pocos
cambios en sus morfologias, continuando su representacion
muchas de las familias originadas en ¢l periodo anterior:
Phacopidae, Dalmanitidae, Cheirutidae, Calymenidae,
Harpedidae, Styginidae, Lichidae, etc. Las faunas del Siliirico
y Devonico sonmuy parecidas en su composicion, dominando
en las asociaciones los phacdpidos v dalmanitidos. Los
importantes eventos bidticos globales que se produjeron
durante el Devénico Medio y Superior tuvieron como
resultado la extincion de todos los grupos de trilobites, a
excepcién del orden Proetida. Este sobrevive durante el
Carbonifero, principalmente en ambientes recifales, v su
registro prosigue hasta el Pérmico Superior. Los altimos
representantes del grupo son proeticeos de aguas someras,
caracterizados por una glabela grande, cjos holocroales,
suturas faciales opistoparias, nueve segmentos toricicos,
pigidio grande y bien segmentado, v una gran capacidad de
enrollamiento. La extincidn de estos proetdceos residuales
antes de finales del Pérmico parece estar refacionada con el
descenso eustatico del nivel del mar que provocd la reduccién
de los ambientes recifales en los que vivian estos dltimos
trilobites.
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