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Presentacion

Pedro Garcia Barrera

En 1996, se llevo a cabo el cambio del plan de estudios de la carrera de
biologia que se imparte en la Facultad de ciencias de la UNAM, y en respuesta
a ese cambio, donde se modificaron los contenidos, el enfoque y los objetivos
de los curso, surgi6 también la necesidad de elaborar materiales que sirvieran
como apoyo didactico tanto a los profesores como a los alumnos.

Las lecturas para el curso de Paleobiologia que aqui presentamos,
son el resultado del esfuerzo de numerosas personas, asi como del apoyo de
las autoridades de la Facultad de Ciencias de la UNAM, en particular del
Departamento de Biologia.

La seleccion consta de 20 articulos que abordan en su totalidad los
temas mas importantes del curso de Paleobiologia. Los trabajos seleccionados
cumplen con varios requisitos, por ejemplo, propician la reflexion, promueven
la discusion, plantean la solucion a algin problema de investigacion, revisan
conceptos, y brindan en muchas ocasiones un panorama amplio sobre temas
tan importantes como las extinciones, el equilibrio puntuado, el problema de
las especies en paleontologia, la tafonomia, la historia del clima sobre la Tierra,
la macroevolucion, la vida primitiva en tierra firme, el origen de la vida, la
evolucion del hombre, la historia de la paleontologia, etcétera.

Todos los articulos provienen de revistas de circulacion internacional,
y originalmente estan escritos en inglés; la mayoria de ellos por autores de
gran prestigio dentro del campo paleontologico. Esperamos que su lectura
contribuya a elevar el nivel de los cursos y permita a los lectores el acceso
directo a informacion que dificilmente encontraran reunida en un solo volumen.
Deseamos también que los profesores, a través de su experiencia. Obtengan
el mayor provecho de ellas desde el punto de vista de la ensenanza.



Los trabajos de revision de los materiales se llevaron a cabo a principio
de 1998, y se realizaron en labor de equipo; después cada uno de los
integrantes tomo para si la complicada tarea de traducir fielmente las palabras
de los autores originales, segiin su campo de trabajo, sus inclinaciones
profesionales o sus temas favoritos de clase. En estas importantes etapas, los
integrantes del equipo fueron los profesores Marisol Montellano, Sara A.
Quiroz, Francisco Sour, Sergio Cevallos, Pedro Garcia y Luis Chavez.

Las versiones originales fueron turnadas al coordinador de los trabajos
profesor Pedro Garcia para llevar a cabo la revision técnica. A su vez, el
profesor Luis Chavez realizé una segunda revision de las traducciones y la
correccion de estilo. Las correcciones fueron capturadas por los profesores
Itzia Nieto y Daniel Navarro, quienes también colaboraron en la lectura de
las pruebas, al lado de las profesoras Sara Quiroz y Marisol Montellano.
Todas las traducciones fueron enviadas al proceso editorial correspondiente
acargodela Lic. Mercedes Perellé y su equipo de trabajo, en la Coordinacion
de Servicios Editoriales de la Facultad de Ciencias de la UNAM.

A todas las personas mencionadas y aquellas que en algin momento
trabajaron para sacar adelante este proyecto, les agradecemos infinitamente
su esfuerzo y colaboracion.

Por ultimo, es necesario hacer un reconocimiento especial a los autores
y editores de los articulos originales, quienes amablemente otorgaron su
permiso para la traduccion y publicacion de los materiales.
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Historia

Siglo XVI

T _osobjetos geoldgicos han atraido la aten-

cion desde tiempos remotos debido a sus| .

colores llamativos, texturas y formas. Se les
ha valorado como curiosidades y por sus
poderes medicinales o magicos. En escritos
clasicos y medievales se describia a dichos
objetos en orden alfabético y se hacia refe-
rencia a sus poderes y virtudes.

Enel siglo XVI, con el Renacimien-
to, se dio un cambio en la forma de conside-
rarlos. Georgius Agricola (1494-1555), un
médico y farmacéutico del pueblo minero
de Chemnitz en Sajonia, estudi6 todos estos
objetos -fosiles, como los llamo él- en De
Natura Fossilium (1546). Propuso una cla-
sificacion basada en propiedades fisicas ta-
les como dureza, lustre y facilidad para pu-
lirlos, lo cual constituy6 un avance conside-
rable con respecto a las clasificaciones an-
teriores. Agricola creia que los fosiles se for-
maban por la accion de un fluido cementante
que circulaba dentro de la Tierra.

Veinte afios mas tarde, el médico

de la paleontologia
antes de Darwin

J. C. Thackray
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Figura 1. llustraciones de fésiles%ﬂ.gli-
cadas por Conrad Gesner en De Rerum
Fossilium (1565, frente a las paginas
62 y 126).

suizo Conrad Gesner (1516-1565) publicé De Rerum Fossilium Lapidum et
Gemmarum (1565). Este fue el primer libro ilustrado sobre fosiles (Fig. 1). La
abundante cantidad de grabados (hechos en madera) que contiene esta obra,



10 J. C. TACKRAY

permitio una identificacion mucho mas segura de los objetos que ahi se mostra-
ban, en comparacion a las cuidadosas descripciones de Agricola. También re-
sulta significativo que Gesner haya basado sus descripciones en objetos de su
propia coleccion y de las colecciones de sus amigos. Este fue el inicio de la
relacion, que se mantiene hasta nuestros dias, entre las colecciones privadas e
institucionales y la investigacion.

Gesner dividio sus objetos geoldgicos en 15 clases, con base en su
forma o el material de que estaban hechos. Reconocié clases que contenian
objetos como plantas o hierbas, partes de animales, objetos diversos del mar, y
formas geométricas. Sus descripciones incluyen las opiniones de autores pre-
vios, el significado y origen del nombre, una relacion de las propiedades medici-
nales y los poderes y virtudes de la roca, y en ciertos casos una opinion acerca
de su origen.

Gesner no estaba particularmente interesado en separar los fosiles de
origen organico de los rastros o marcas inorganicas. Trataba de explicar su
‘caracter pétreo’, que era el rasgo comun de todos sus objetos, y de compren-
der la amplia gama de semejanzas que observaba. Para un paleontologo del
siglo veinte no resulta sencillo estudiar los objetos geologicos sin una idea precon-
cebida y apreciar qué tan dificil resultaba esta tarea (Rudwick 1972, Cap. 1).

Hacia finales del siglo X VI y principios del XVII, Italia se convirtié en
el centro de interés en los fosiles. Ulisse Aldrovandi (1522-1605) en Bolonia,
Francesco Calceolari (c. 1521-c. 1606) en Vero-
nay Ferrante Imperato (1550-1625) en Néapoles, gy
formaron grandes colecciones de objetos natu-
rales y manufacturados, las cuales incluian un
gran numero de especimenes geologicos. Los
tres publicaron voluminosos catalogos bien ilus-
trados de sus colecciones (Torrens, 1985).

Una cuarta coleccion se albergo en el
Vaticano, en Roma. Michele Mercati, quien era
curador en los afios 50 y 60 de este siglo, prepa-
r6 un catalogo que, aunque tenia ya listos todos
sus grabados, no se publicé sino hasta el siglo
XVIII. Mercati, como Aldrovandi y otros, creia
que las rocas de su coleccion, sin importar que
tuviesen forma de aves, conchas, hojas o hue- )

P . r Figura 2. Cabeza de un tiburéon
so0s, habian crecido dentro de la roca por accion disectado, grabado hecho para
de un espiritu animador o vegetativo. Michele Mercati y publicado por

Uno de los grabados del catalogo inédi- [ Niels Stensen en  Elementorum
to de Mercati fue usado casi 100 afios después Myologiae Specimen (1667).
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por el médico danés Niels Stensen (1638-1686) para ilustrar la primera demos-
tracion detallada de que algunos fosiles podian ser de origen organico (Fig. 2).
Stensen disectd la cabeza de un tiburdn gigante en Florencia, en el afio 1666.
Estaba ya familiarizado con los fosiles llamados ‘lenguas de piedra’ encontra-
dos en grandes cantidades en Malta, y su parecido a los dientes de tiburén lo
convencio que eran partes reales de un tiburdn antiguo. Su pequefia publicacion
sobre estos dientes (1667) era muy distinta a los escritos publicados 100 afios
antes. Stensen no puso atencion a los poderes magicos o virtudes de los fosiles, y no
se intereso en las opiniones previas sobre su origen. Enlisto una serie de hechos, y
luego las conjeturas basadas en estos hechos, casi como un teorema matematico.
Su conclusion no fue dogmatica; simplemente indicaba la falta de pruebas para
poder asegurar que los objetos no son de origen organico (Scherz, 1958).

Siglo XVII en Inglaterra

El trabajo de Stensen sobre los dientes de tiburdn, y su libro posterior sobre
fosiles en general, fueron traducidos al inglés por Henry Oldenburg, Secretario
de la Royal Society. Esta Sociedad, lidereada por su curador Robert Hooke,
fue el centro de un debate sobre el origen de los fosiles, que se inicid en 1660
y duré 50 afios. La discusion se enfoco mas claramente que un siglo antes, en
tratar de dilucidar si los huesos, conchas y dientes petrificados que se encon-
traban en las rocas, eran restos organicos o no. Las dos técnicas que se usaron
para abordar el problema fueron: el estudio de la Biblia y otras escrituras sa-
gradas, asi como la observacion de los fosiles y su posicion en la Tierra (Porter
1977; Cap. 2)

En sus conferencias ante la Royal Society, Robert Hooke (1635-1703)
adopt6 una posicion en torno a este debate. El sostenia que era inconcebible
pensar que las conchas fosiles se hubieran formado sin propdsito. Asi como la
finalidad de una concha es proteger un molusco, y el propdsito de un diente es
morder, por tanto las conchas, huesos y dientes fosiles deben ser restos de
animales antiguos. Se dio cuenta de que algunos de estos animales, como los
amonites, parecian haberse extinguido, y que el caracter pétreo de los fosiles se
podia explicar por la accion del agua con minerales disueltos que se filtra por
las rocas porosas. La posicion de los fosiles en colinas y montanas tierra adentro,
la explico por la accion de terremotos, levantamientos y hundimientos de tierra.
Martin Lister (c¢. 1638-1712), un médico londinense, apoy¢ el punto de vista
opuesto. El habia publicado un libro sobre moluscos vivientes, y asi pudo apre-
ciar mucho mas claramente que Hooke, que la mayoria de los fosiles britanicos
no se parecian mucho a los animales vivientes. No aceptaba la extincion de las
especies animales y, por tanto, rechazaba el origen organico de los fosiles.
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Otras dos observaciones confirmaron sus sospechas. Vio que muchos de los
objetos eran s6lo impresiones que no mostraban sefial alguna de las conchas, y
que ciertos tipos de roca parecian formar conchas particulares.

Otro gran naturalista, John Ray (1627-1705), se encontraba mucho mas
indeciso. El sopesaba ambos puntos de vista. Por un lado, parecia increible que
las similitudes entre conchas vivientes y fosiles, las cuales llegaban al nivel de
su estructura microscépica, fuesen producto de la casualidad. Por otro lado, la
extincion de los amonites, por ejemplo, sugeria una imperfeccion en la Creacion
original de Dios, cosa que también era inconcebible. Ray sugirié que quizas las
especies fosiles no estén extintas, sino que viven en océanos aun inexplorados,
pero esta idea no lo satisfizo del todo. El otro problema era explicar la posicion
de los fosiles. En general se aceptaba que el Diluvio era el tnico evento que
habia afectado la superficie de la Tierra desde su formacion, unos seis mil afios
antes, pero Ray sabia que los fosiles no se hallaban dispersos sobre la superfi-
cie terrestre, sino que estaban incluidos en las capas de roca. Resultaba dificil
explicar en forma racional una inundacion lo suficientemente fuerte como para
cubrir los Alpes (Raven 1942, Cap. 16).

John Woodward (1665-1728), uno de los grandes coleccionistas de la
época, tenia ideas muy claras al respecto. Publicd un Essay towards a Natu-
ral History of the Earth (1695), en el que despeja muchas de las incognitas
existentes sobre el tema. Indicaba que las conchas y huesos fosiles eran restos
de animales antidiluvianos que, junto con los materiales de la superficie terres-
tre, habian sido revueltos por el Diluvio y quedaron acomodados en capas, de
acuerdo a sus densidades. Acepto la idea de Ray en el sentido de que las
formas extrafias se encontrarian vivas algtn dia.

Avances durante el siglo XVIII

Con la llegada del siglo XVIII el gran debate sobre los fosiles perdio fuerza en
Inglaterra. Hooke, Ray, Lister y otros ya habian muerto o eran muy viejos, y
entre las nuevas generaciones no habia ningun naturalista de estatura compa-
rable a la de ellos. En la parte continental de Europa se dieron avances poste-
riores, en primera instancia a través del trabajo de Johann Scheuchzer (1672-
1733), un partidario de John Woodward. Tradujo al latin la teoria de Woodward
y argument6 fuertemente a favor del origen organico de los fosiles y la impor-
tancia del Diluvio como agente geologico. Asi, en Piscium Querelae et Vindiciae
(1708), los propios peces fosiles cuestionaban el que se les considerara
inorganicos, y en Homo Diluvii Testis (1726) se describen los restos de seres
humanos antidiluvianos muy extraios. En la portada de su gran libro sobre plan-
tas fosiles, Herbarium Diluvianum (1709), muestra el Arca de Noé¢ flotando



HISTORIA DE LA PALEONTOLOGIA ANTES DE DARWIN 13

sobre las aguas en retroceso, mientras conchas y otros restos son arrojados a la
orilla, y habrian de convertirse asi en los fosiles de hoy (Jahn in Schneer, 1969).

A mediados de este siglo XVIII habia un acuerdo extendido en torno a
que los ‘fosiles extrafios,” como se habia llamado a los huesos y conchas petri-
ficados, eran verdaderamente los restos de animales y plantas antiguos. Mu-
chos de los objetos que habian confundido a los primeros naturalistas ahora se
describian con detalle y se explicaban sus origenes. Los belemnites, que ini-
cialmente se pens6 que eran rayos, fueron correctamente interpretados como
cefaldopodos por Erhart en 1724; los equinoideos fueron descritos por Klein en
1734, y los celenterados y otros invertebrados por Buttner en 1714. Cuando
Linneo publico su Systema Natura en 1735, los fosiles ya eran considerados y
nombrados como cosas vivientes.

Muchos naturalistas del siglo X VIII continuaron atribuyendo la distri-
bucion de los fosiles a la accion de un diluvio tinico, a pesar de las dificultades
que enfrentaban para explicar su relacion con los estratos y su variabilidad
regional; pero otros consideraron que la explicacion era mas compleja. Tam-
bién empez6 a popularizarse la idea de que la Tierra debia tener una edad
mucho mayor que los pocos miles de afios indicados por la cronologia biblica
tradicional. C.L. Conde de Buffon (1707-1788) demostré experimentalmente
que la Tierra debid haber tardado decenas o aun cientos de miles de afios en
enfriarse desde su origen fundido hasta su estado actual. En Des Epoques de
la Nature (1778) describio6 siete capitulos de la historia de la Tierra, de éstos,
los ultimos estuvieron caracterizados por el depdsito de rocas particulares y
poblada por diferentes animales y plantas. La historia humana estaba relegada
a la tltima y mas corta de las épocas (Haber, 1959).

Principios del siglo XIX en Paris

El problema de la extincion animal fue abordado por Georges Cuvier (1769-
1832), profesor de Anatomia en el Musée National d’Historie Naturelle.
Estudio los esqueletos de elefantes africanos y asiaticos y mostré que eran
distintos entre si, y por tanto deberian ser colocados en especies diferentes.
Ambas especies eran distintas a los huesos de mamut encontrados en estratos
arenosos del norte de Europa, y del mastodonte de América del Norte, los
cuales no obstante pertenecian claramente a la familia de los elefantes. Aqui se
hallaba por fin una demostracion de la existencia previa de especies bien cono-
cidas que seguramente ya no estaban vivas (Fig. 3).

Al continuar con sus trabajos, Cuvier describio los restos de un zoologi-
co entero de vertebrados extintos: el perezoso gigante de América del Sur, el
mastodonte de América del Norte, un hipopotamo, rinocerontes, etcétera. Cuvier
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pensaba que la tinica causa posible para explicar la extincidon de esta fauna era
una ‘revolucion del globo’ repentina y generalizada. Cuvier contaba con varias
lineas de evidencia para explicar la naturaleza de este evento. Encontrd huesos
junto a ostras y otros organismos marinos, locual sugeria que el nivel del mar se
habia elevado, y el hecho de que los estratos con huesos fosilizados se encon-
traran preferentemente en zonas bajas, indicaba que las aguas no habian cu-
bierto las partes mas altas de las montafias. Ya que muchos de los huesos
estaban bien conservados, el Diluvio no pudo haber sido tan violento como para
transportarlos muy lejos, no obstante habia sido lo suficientemente ra pido para
ahogar a los animales en los sitios donde se encontraban (Rudwick, 1972, Cap. 3).

Figura 3. Esqueleto de mamut descubier-
to en el Rio Lena, Siberia, publicado por
Georges Cuvier en Recherches sur les
Ossemens Fossiles, 4a. edicion (1834-
1835, lamina 11).

Un colega de Cuvier en el Museo, Jean Baptiste Lamarck (1744-1829),
tenia un punto de vista muy diferente sobre la historia de la vida animal, lo que
le provoco conflictos con Cuvier. Lamarck trabajo en el Jardin des Plantes
por muchos afios antes de dedicarse a estudiar los invertebrados en el Museo.
El creia que los reinos animal y vegetal mostraban una serie infinita de grada-
ciones, y que la clasificacion en especies era solo una division artificial. Pensa-
ba que los animales cambiaban su forma constantemente al reaccionar a los
cambios ambientales. Estos cambios continuamente los desplazaban hacia arri-
ba en una “escalera de la vida” la cual abarcaba desde los primitivos inverte-
brados en la base, hasta los mamiferos y el hombre en la parte mas alta. La extincion
no jugaba ninglin papel en este esquema.
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Las ideas de Cuvier siguieron desarrollandose al estudiar huesos fosi-
les de las canteras de yeso en Montmartre. Al llevar a cabo las reconstruccio-
nes, dichos restos se parecian mucho menos a los mamiferos vivientes que a
los huesos provenientes de estratos arenosos, los cuales ya habia estudiado
Cuvier. Algunos combinaban caracteres de dos o mas familias vivientes, mien-
tras que otros eran realmente muy distintos. La clave del enigma se encontro al
llevar a cabo el estudio estratigrafico de la Cuenca de Paris, y se dieron cuenta
de que las capas de yeso eran mas antiguas que las de arena. Este trabajo
estratigrafico fue realizado por el propio Cuvier y por Alexandre Brongniart
(1770-1847) y publicado en el Journal des Mines en 1808. En esta monogra-
fia, los estratos que estaban por encima del yeso se describieron en términos de
su litologia, y luego se subdividieron con base en su contenido fosil. Una serie
entera de faunas distintas parecia haber surgido en forma sucesiva. En el
Preliminary Discourse de sus Recherches sur les Ossemens Fossiles de
Quadrupedes (1812), Cuvier present6 un panorama general de la historia de la
Tierra, basado en sus trabajos estratigraficos y paleontoldgicos, en donde muestra
que las condiciones generalmente tranquilas de nuestro planeta habian sido
interrumpidas peridodicamente por ‘revoluciones’ de un cierto tipo que ya no se
ve en la actualidad; éstas habrian afectado grandes areas del mundo y cada vez
que ocurrian habrian destruido casi por completo la fauna existente.

Las ideas de Cuvier fueron aceptadas y desarrolladas por Adolphe
Brongniart (1801-1876), hijo de Alexandre. Publicé Historie des Vegetaux
Fossiles (1828), en donde se distinguian cuatro floras sucesivas. El indicé que
habia una clara progresion a través de estas cuatro floras, desde las criptogamas
del Carbonifero, las gimnospermas del Mesozoico y las angiospermas del Ter-
ciario, hasta la diversidad de plantas actuales. Relacion6 esta progresion, y el
proceso paralelo que vio en el mundo animal, con la disminucién gradual en el
nivel de bidxido de carbono atmosférico, tomando en cuenta también los efec-
tos secundarios de los cambios climaticos y eustaticos (Bowler 1976, Cap. 2).

Principios del siglo XIX en Gran Bretaia

Otros trabajos estratigraficos estaban siendo efectuados en Gran Bretafia aproxima-
damente al mismo tiempo que en Francia, por un contemporaneo de Cuvier, William
Smith (1769-1839). Smith era un ingeniero topdgrafo de minas, que vivié en el poblado
de Bath, al oeste de Inglaterra, durante casi toda su vida. En 1796 Smith ya se habia
dado cuenta de que los fosiles se pueden usar para identificar estratos con mayor
seguridad que basandose en la litologia (Fig. 4). Uso este descubrimiento para cons-
truir un esquema de estratos, junto con un boceto de mapa geologico de Inglaterra y
Gales en 1799, aunque fue hasta 1815 cuando se publico su gran mapa geologico



16 J. C. TACKRAY

(Eyles in Schneer 1969). Sus métodos llegaron a ser muy conocidos en Inglaterra,
debido a los escritos de John Farey, Joseph Townsend, y particularmente de James
Parkinson (1755-1824).

Parkinson era un médico londinense y uno de los fundadores de la
Geological Society en 1807. Esta Sociedad se dedicé a estudiar problemas qui-
micos y mineralogicos en sus primeros afios, pero rapidamente abordo los estu-
dios estratigraficos mediante el empleo de los fosiles hasta que, a mediados de
los afos 20 del siglo pasado, éstos llegaron a ser casi el unico objeto de su
interés. Estos estudios, realizados por hombres como Thomas Webster, William
Conybeare y Gideon Mantell, se convirtieron en contribuciones ttiles al conoci-
miento cada vez mayor de la geologia regional, que de manera casi incidental
aportaron descripciones de fosiles previamente desconocidos. Con los trabajos
de Murchison en Gales durante los afnos 30 del siglo pasado, se dio a conocer
una fauna de invertebrados completamente nueva. Eventualmente la Geological
Society desplaz6 al Museo de Paris como el foro principal de debates
paleontoldgicos.

2
A

i
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i
L

Figura 4. Fosiles ilustrados por William Smith en Strata
Identified by Organized Fossils (1819, frente a la pagina 29).

Aunque William Smith fue aclamado como ‘el padre de la geologia
inglesa,’ la influencia de Cuvier también era muy fuerte. Sus ideas acerca de la
relacion de los fosiles con la historia de la Tierra llegaron a Inglaterra mediante
a traduccion de su Preliminary Discourse, hecha por Robert Jameson (1774-
1854). El libro se titulé Theory of the Earth, lo cual propici6 que se le relacio-
nara con las teorias anteriores de Woodward y Ray. En sus notas, Jameson
asocio la cronologia de Cuvier con la Biblia, en una forma en que su autor
nunca lo habia hecho. Identific6 la revolucion final de Cuvier con el Diluvio y dio
énfasis a la fuerza destructiva de dicho evento. Al hacer esto reflejo la caracte-
ristica inclinacion teologica de muchos gedlogos britanicos de este periodo.
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El principal defensor de la teoria del Diluvio en la Gran Bretafia fue
William Buckland (1784-1856), profesor de Geologia y Mineralogia en la Uni-
versidad de Oxford (Fig. 5). Aunque sus principales lineas de evidencia tenian
que ver con el estudio de bloques erraticos y la forma de los valles, se vio
fuertemente influenciado por las investigacio-
nes que llevd a cabo en las cuevas de
Yorkshire y de otros lugares. La Cueva de
Kirkdale se descubrio en 1821 y fue inter-
pretada por Buckland, después de un estudio
cuidadoso de los animales vivientes, como la
madriguera de un grupo de hienas, cuya ocu-
pacion termind al ocurrir el Diluvio. Junto con
este énfasis en la cronologia biblica también
se creia que la Tierra y todo lo que en ella
existia, habia sido disefiado para el hombre.
Bajo esta perspectiva, Buckland concibi6 la his-
toria de la vida en su Bridgewater Treatise |
(1836), proponiendo no sdlo el tipo de progre- |#
sién que Brongniart habia defendido, sino tam- [REE
bién la idea de que Dios intervenia para adap- | Figura 5. Retrato de William
tar a los seres vivos, de la mejor manera posi- | Buckland publicado como portada de

o R A su Bridgewater Treatise, Geology
ble, a las condiciones cambiantes del medio | ang Mineralogy, 3a. edicion (1858).
(Rupke 1983, Cap. 2).

Como ejemplo del estado que guardaba el conocimiento paleontologico
en los afios 30 del siglo XIX, recordemos que otro gedlogo distinguido y pupilo
de Buckland, Charles Lyell (1797-1875), argumentd que no habia sefiales de
progresion en el registro fosil. Apelo, como posteriormente lo haria Darwin, a la
pobreza de las colecciones y al desconocimiento de muchos lugares del mundo,
para demostrar que la evidencia negativa no se considera como prueba en
favor de interpretacion alguna. El descubrié muchos de los mamiferos en rocas
ooliticas y un reptil del Devonico. Negod que los peces fosiles, como los encon-
trados por Hugh Miller en Escocia, fuesen ‘inferiores’ a las formas modernas.
Este argumento lo emple6 para apoyar su idea de que no habia ninguna eviden-
ciade que la vida, el clima, los ambientes y los procesos geoldgicos alguna vez
hubiesen sido distintos a los actuales. Lyell también pensaba que las creencias
religiosas personales deben mantenerse separadas del estudio de los fosiles o
de cualquier otro aspecto de la geologia (Bartholomew, 1976).

Muchos rasgos de la geologia de Lyell le parecieron interesantes a
Charles Darwin (1809-1882). Ley6 los Principles of Geology de Lyell (1830-
1833) mientras estuvo en el Beagle, y se dio cuenta de que constituian una
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excelente base para interpretar lo que veia en su viaje. Al regresar, Lyell le
ofreci6 su amistad y le facilito el acceso a la Geological Society, donde Darwin
encontrd los expertos que necesitaba para trabajar en sus colecciones. Los
posteriores escritos de Darwin sobre el tema de evolucion, que habrian de
influir en todos los trabajos subsecuentes sobre fosiles, no se basaron en el
estudio del registro fosil. En 1859 Darwin pudo, al igual que Lyell en 1830,
culpar a la insuficiencia del registro fosil por no proveer evidencias para apoyar
su teoria.
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De Darwin a la tectonica de placas

Introduccion

P. J. Bowler

M _os descubrimientos de material fosil continuaron rapidamente a finales del
siglo diecinueve, pero los fundamentos tedricos de la paleontologia fueron trans-
formados por la llegada del evolucionismo. Durante varias décadas el area mas
activa de la biologia evolutiva fue el intento por reconstruir el desarrollo de vida
en la Tierra usando los fosiles y otras evidencias, aunque este programa alento
un punto de vista claramente no-Darwiniano acerca de como se llevo a cabo el
proceso. En el siglo veinte los paleont6logos, ciertamente con un poco de retra-
so, se adaptaron a la sintesis del Darwinismo y la genética, y empezaron a
adoptar mas activamente la dimension geografica -aunque por muchos afos se

opusieron a la teoria de la deriva continental.

Nuevos descubrimientos, 1860-1940

El impetu dado a la recolecta de fosiles a princi-
pios del siglo diecinueve fue mantenido en déca-
das posteriores por las actividades mineras ex-
tensivas y por la apertura de nuevas areas de la
Tierra a la exploracion cientifica. En Europa y
América se fundaron grandes museos a fin de
exhibir e interpretar los descubrimientos al publi-
co, y funcionaron también como centros de in-
vestigacion. El British Museum (Natural History)
en Londres y el American Museum of Natural
History en Nueva York son ejemplos obvios de
museos que cimentaron su reputacion en esta
época. A principios del siglo veinte varias ciuda-

Figura 1. Hesperornis regalis
(Marsh). (Tomado de Huxley,
T.H. 1888. American addresses.
Appleton, Nueva York, p. 52.)
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des grandes tenian instituciones similares, dando lugar a rivalidades considera-
bles en el establecimiento de buenas colecciones. Muchos de los nuevos des-
cubrimientos ayudaron a completar el esbozo de la historia de la vida creado
por Cuvier y sus seguidores, incrementando el conocimiento de los dinosaurios y
otros grupos, el cual originalmente se ha-
bia establecido con base en un nimero
pequeno de especimenes incompletos. La | -
popularidad de la teoria de la evolucion
puso particular atencion en los fosiles que | s
podrian ser identificados como “eslabones '
perdidos,” avivando otra vez las rivalida-
des de recolectores e instituciones.

La fauna miocénica de Pikermi,
Grecia, fue estudiada por Albert Gaudry
en la década de 1860. Su trabajo arrojo
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llevando a Gaudry a apoyar el concepto °5
de un desarrollo evolutivo continuo, que | === | p
lo llevo arelacionar las conocidas faunas | },ji& J?%:- '
del Eoceno y el Pleistoceno (Rudwick, }
1976; Buffetaut, 1987). El descubrimien- |  F#%ra 2. Modificacién de los dientes y
. miembros inferiores de la familia del ca-

to en 1861 de un especimen de | pallo, después de Marsh. (Tomado de
Archaeopteryx con plumas en Wallace, A.R., 1889. Darwinism.
Solnhofen, Bavaria, levanto intensa ex- | Macmillan. London, p. 388.)
citacion, especialmente después que fue
adquirido (a un gran precio) por el British Museum (Natural History) y
subsecuentemente descrito por T.H. Huxley como una forma intermedia entre
reptiles y aves. Un segundo especimen fue descubierto en 1877. El hallazgo en
1878 de especimenes casi completos de /guanodon en Bernissart, Bélgica,
mostré que estos dinosaurios eran bipedos, no cuadriipedos como originalmen-
te se habian reconstruido (Colbert, 1971). De 1883 en adelante, un especimen
montado en Bruselas dio origen a una nueva idea acerca de la apariencia de los
dinosaurios. Otras importantes colecciones de reptiles fosiles provinieron de la
arcilla jurdsica Oxford de Peterborough en Cambridgeshire y también de
Transilvania, estos ultimos fueron estudiados por el excéntrico y pintoresco
barén Franz Nopsca.

En América del Norte, la conquista del Oeste llevo a un verdadera
“guerra” entre colectores como O. C. Marsh y E. D. Cope. Sus descubrimien-
tos de dinosaurios jurasicos de Colorado en la década de 1870 incrementaron
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notablemente el conocimiento de la “Edad de los Reptiles” y fueron la base de
impresionantes exhibiciones en museos. El descubrimiento que hizo Marsh de
aves con dientes en Kansas, apoyo la relacion evolutiva ya sugerida por
Archaeopteryx (Fig. 1). Marsh también recolecté una serie de fosiles en
Nebraska, los cuales dieron informacion sobre la evolucion del caballo moder-
no, culminando en 1876 con el “Eohippus” de cuatro dedos. La secuencia de
fosiles fue descrita como “evidencia demostrativa de la evolucion” por T.H.
Huxley (Fig. 2). A principios del siglo veinte, H.F. Osborn describié mamiferos
antiguos gigantescos del oeste americano, incluyendo los titanoterios.

De particular interés para el piblico resultaron los fosiles relacionados
con el origen del género humano (Reader, 1981). En 1857 el descubrimiento de
un craneo en Neanderthal, Alemania levan-
t6 mucha controversia, pero fue eventual-
mente aceptado como una forma humana
antigua con algunos caracteres simiescos
(Fig. 3). Considerados durante algiin tiem-
po como un posible ancestro de los huma-
nos modernos, los neandertales fueron
reinterpretados a principios del siglo veinte
por Marcellin Boule, Arthur Keith y otros,
como una familia humana distinta y parale-
la, llevada a la extincion por nuestros pro-
pios ancestros. El descubrimiento de

Figura 3. El craneo neandertal. (To-
Pithecanthropus erectus (hoy conocido mado de Huxley, T.H. 1883. Man's

place in Nature.Williams and

como Homo erectus) hecho por Eugene
) p g Norgate, Londres, p. 139.)

Dubois en Java durante la década de 1890,
reveld una forma humana aun mas antigua, de nuevo descartada por varios
autores como una rama lateral de nuestro arbol familiar. El pensamiento en
torno a los origenes del hombre fue desviado en cierta medida por el notorio
fraude de Piltdown en 1912, en el cual un craneo humano y una mandibula de
simio fueron atribuidos a un Eoanthropus intermedio. Esto reforzo la suposi-
cion generalmente popular de que el aumento en la masa encefalica fue la
principal fuerza motriz de la evoluciéon humana, haciendo mas facil descartar a
Pithecanthropus como algo irrelevante con su pequefio cerebro y postura erecta.

El descubrimiento de Raymond Dart del primer australopitecino en
Taungs, Africa del Sur, en 1924, fue otra vez descartado por la negativa a
admitir que un hominido de cerebro pequefio pudo haber adquirido el bipedalismo.
Dart fue también ignorado debido a la opinidén generalizada de que el género
humano debi6 haber evolucionado en Asia central, no en Africa (aunque las
expediciones a Asia encontraron mas especimenes de Homo erectus, primero
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conocido como Sinanthropus u hombre de Pekin). Los australopitecinos
solo empezaron a ser tomados en serio después de los descubrimientos de
Robert Broom en la década de 1930.

Paleontologia y teoria evolutiva.

La busqueda de “eslabones perdidos” aseguro que el evolucionismo diera un
placer adicional a la caza de fosiles, pero seria un error el dar demasiado énfa-
sis al impacto de la teoria de Darwin en paleontologia. La descripcion de los
fosiles atin se consideraba como una rama de la morfologia, y prestaba poca
atencion a la variacion intraespecifica o a la posibilidad de efectos locales en
las poblaciones. De esta manera, los paleontélogos no estaban en la mejor
posicion para apreciar los aspectos mas originales de la teoria de Darwin. Ellos
ya habian empezado a buscar los patrones de desarrollo en el registro fosil
mucho antes que el Origen de las Especies apareciera en 1859. El elemento
de cambio discontinuo enfatizado por los primeros catastrofistas habia empeza-
do a declinar en la década de 1850. H.G. Bronn y Richard Owen empezaron a
enfatizar que habia “leyes de desarrollo,” las cuales se veia que relacionaban a
los fosiles dentro de cada clase, mientras que la idea general de evolucion
progresiva habia sido introducida hacia 1844 por Robert Chambers en su popu-
lar y controversial Vestiges of the natural history of Creation (Bowler, 1976).
Se reconocio6 que el desarrollo de la vida incluia la ramificaciéon y lo que ahora
se conoce como radiacion adaptativa, pero habia una preferencia por delinear
el “arbol de la vida” con un tronco central llevando hacia la raza humana como
el pindculo de la creacion. El debate desatado por el Origen de Darwin cierta-
mente cataliz6 la conversion de la comunidad cientifica al evolucionismo, pero
el impetu para casi todo el evolucionismo paleontolégico provino de transfor-
maciones dentro del punto de vista del “desarrollo” de la historia de la vida, que
ya estaban tomando forma en la era pre-Darwiniana. Unas pocas figuras im-
portantes, de las cuales J.W. Dawson de Montreal es el mejor ejemplo, conti-
nuaron promoviendo un punto de vista discontinuo y anti-evolutivo del registro
fosil. Pero en general, la aceptacion de un evolucionismo vagamente definido
llegd de manera natural a casi todos los paleontdlogos, para quienes la nueva
propuesta era poco mas que una extension de la busqueda anterior de leyes
abstractas del desarrollo.

Muchos evolucionistas tomaron como su principal tarea la reconstruc-
cion de la historia de la vida en la Tierra usando el registro fosil, complementado
por las evidencias provenientes de la anatomia comparada y la embriologia. En
Alemania, Emst Haeckel popularizo esta version de “Darwinismo” en libros
como su History of Creation (1876). Aun T.H. Huxley s6lo empez6 a hacer
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uso activo del evolucionismo para el estudio de los fosiles después de leer a
Haeckel -su apoyo original a Darwin fue una cuestion puramente tactica
(Desmond, 1982). Los paleontdlogos empezaron a ordenar los especimenes
conocidos de cada grupo en la serie evolutiva mas plausible, y desde luego
empezaron a buscar los eslabones perdidos. La teoria de recapitulacion de
Haeckel -la afirmacion de que la ontogenia recapitula la filogenia- fue amplia-
mente aceptada por los paleontdlogos que buscaban claves como la “forma”
del patron que ellos esperarian encontrar. En estas circunstancias no es sor-
prendente que muchos de sus puntos de vista sobre el mecanismo de la evolu-
cion fueran claramente no-darwinianos. Haeckel mismo fue un lamarckiano, al
reconocer que la herencia de caracteres adquiridos constituia una mejor base
teorica para la recapitulacion que la seleccion natural. Muchos de los llamados
“darwinistas” deberian ser mejor considerados como pseudo-darwinistas, ya
que su compromiso fue mas con el evolucionismo que con la seleccion natural.
A finales del siglo diecinueve muchos paleontdlogos se opusieron activamente
a la teoria de la seleccion (Bowler, 1983, 1986). En América surgio, a partir de
la década de 1870 una escuela activa de neolamarckistas, dirigida por el
paleontélogo de vertebrados E.D. Cope y el paleontologo de invertebrados
Alpheus Hyatt. Ellos también apoyaban la recapitulacion y afirmaban que la
evolucion ocurria por extensiones regulares al proceso de crecimiento indivi-
dual. Los arreglos de fosiles en secuencias aparentemente lineales, como en el
caso de la familia del caballo (Fig. 2) ayudaron a crear una impresion de que la
evolucion era un proceso demasiado regular como para ser explicado en térmi-
nos de variacion aleatoria y seleccion.

La fascinacion con las “leyes del desarrollo” llevé a muchos bidlogos a
rechazar la propuesta de Darwin de que la adaptacion era la principal fuerza
directriz de la evolucion. Creian que los factores internos del organismo lleva-
rian a la variacion en una direccion particular, independientemente de las de-
mandas del medio. En este modelo, uno podria esperar encontrarse con lineas
paralelas de evolucion que avanzan continuamente en la misma direccion du-
rante vastos periodos de tiempo. En Bretana tal punto de vista fue expuesto por
el discipulo de Owen, St. George Mivart, quien se volvio uno de los criticos mas
activos de Darwin. Owen y Mivart no eran meros especuladores, pues antes
que Huxley reconocieron la posibilidad de que existieran los reptiles mamiferoides.
Muchos paleontdlogos apoyaron el concepto de ortogénesis (evolucion para-
lela) dirigida por fuerzas internas. Los arreglos que hizo Hyatt de cefalopodos
fosiles fueron ampliamente aceptados como un ejemplo clasico de evolucion no
adaptativa. Los paleontologos de vertebrados pensaban que muchas especies
extintas habian desarrollado caracteres excesivamente no adaptativos antes de
sucumbir finalmente, un ejemplo es la cornamenta del alce irlandés. Tales ideas
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aun eran promovidas en la década de 1930 por eminentes paleontélogos como
H.F. Osborn. Los subordinados de Osborn en el American Museum of Natural
History -incluyendo a W.D. Matthew y W.K. Gregory- trataron de mantener
una posicion antidarwiniana menos extrema, pero eran todavia minoria.

Seria facil no tomar en cuenta el apoyo de los paleontologos a los con-
ceptos no darwinianos tales como recapitulacion, lamarckismo y ortogénesis, y
considerarlo como una aberracidn en la historia del evolucionismo, pero esta es
una interpretacion errénea engendrada por nuestra preferencia actual hacia la
teoria de la seleccion. A finales del siglo diecinueve, paleontdlogos no-darwinianos
estuvieron en la vanguardia de la investigacion evolutiva, y ayudaron a dar
forma a la idea popular acerca de lo que es el evolucionismo. Sus puntos de
vista sirvieron para evitar la aplicaciéon de los principios darwinianos a los orige-
nes del hombre: nadie pensé en especificar un escenario adaptativo para expli-
car por qué los humanos se separaron de los simios, pues se dio por hecho que
los primates fueron gobernados por una tendencia inherente hacia el creci-
miento del cerebro. La popularidad de la evolucion paralela ayudo a asegurar
que muchos de los fosiles de hominidos fuesen descartados como productos de
lineas evolutivas independientes, no relacionadas con nuestros propios orige-
nes. Tales puntos de vista fueron aceptables a los paleontélogos y
paleoantropologos hasta bien entrado el siglo veinte, mucho tiempo después de
que habian sido alcanzados por las actitudes cambiantes en otras areas de la
Biologia (Bowler, 1986).

La aparicion de la genética en el cambio de siglo asegurd que casi
todos los bidlogos experimentales pronto repudiaran al lamarckismo, pero la
paleontologia permanecié como una disciplina morfolédgica y se resistio a las
nuevas tendencias. La “revolucion mendeliana” eventualmente complementa-
ria lo que Darwin habia sido incapaz de lograr: la destruccion del punto de vista
desarrollista, caracteristico de la morfologia del siglo XIX. Pero no fue sino
hasta la década de 1940 cuando los paleontdlogos empezaron seriamente a
tomar nota de los nuevos avances. Fue la obra Tempo and Mode in Evolution
de G.G. Simpson, publicada en 1944, lo que forzo a la disciplina a enfrentar lo
que se habia llegado a conocer como la teoria sintética moderna de la evolu-
cion. El resultado fue una transformacion en la clase de preguntas estudiadas
por los paleontdlogos en la era de la post-guerra. El paralelismo y la ortogénesis
fueron reemplazados por escenarios adaptativos y un mayor interés por la
microevolucion en poblaciones locales.

Paleontologia y geografia.

Aungque los paleontélogos del siglo diecinueve estuvieron interesados principal-
mente en la creacion de patrones de desarrollo evolutivo, su conocimiento cada
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vez mayor acerca de la distribucion mundial de los fosiles los forzé a abordar la
perspectiva geografica. La teoria de Darwin dirigio6 su atencion a la distribucion
aparentemente anomala de algunas formas modernas y explicaba el fenomeno
como el resultado de migraciones en épocas geoldgicas anteriores. Los
biogeodgrafos postularon “puentes terrestres” en el pasado, los cuales unian
varias partes de la superficie de la Tierra. Los paleontélogos también empeza-
ron a hacer uso de este concepto - Haeckel, por ejemplo, sugirié que la falta de
hominidos fésiles podria ser explicada asumiendo que nuestros ancestros ha-
bian vivido en el continente perdido de Lemuria, ahora hundido en el Oceano
Indico. Cuando se reconoci6 que las faunas paleozoicas de América del Sur y
de Africa del Sur eran idénticas, result6 natural postular un puente de tierra a
través del Atlantico, el cual se habia hundido en el Mesozoico para permitir la
divergencia entre las faunas de los dos continentes. Al ignorar la posibilidad del
movimiento de los continentes, los paleontélogos simplemente siguieron el mis-
mo camino que los gedlogos fisicos.

DISTRIBUTION OF PRIMAT

Figura 4. Dispersion de los primates (Tomado de Matthew, W.D. 1939. Climate and
evolution. Nueva York Academy of Sciences, p. 46.)
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Las ideas sobre la distribucion geografica de la vida en el Terciario
estuvieron profundamente influenciadas por el paleontélogo canadiense- ameri-
cano W.D. Matthew, cuya obra Climate and Evolution, publicada en 1914,
daba por hecho la permanencia de los continentes actuales. Matthew considera-
ba a Asia Central como el nucleo de la evolucion de los mamiferos, a partir del
cual se dispersaron hacia el resto del mundo olas de formas sucesivamente
superiores (Fig. 4). Esta teoria se aplicé también a los origenes del hombre,
generando una amplia renuencia a tomar en serio los descubrimientos de
hominidos fosiles en Africa. Cuando Alfred Wegener y un puiiado de seguido-
res plantearon la posibilidad de la deriva continental, los paleontélogos fueron
sus principales opositores durante los afios 20 y 30. Charles Schuchert en par-
ticular, defendi6 el concepto tradicional de puentes terrestres. Aun G.G. Simpson
escribi6 activamente contra la deriva continental en los afios 40. El plantea-
miento de la tectonica de placas en los afios de la post-guerra represent6 asi
una segunda revolucion teorica a la cual los paleontodlogos tuvieron que respon-
der. Los puentes intercontinentales fueron abandonados y los movimientos con-
tinentales postulados por los gedlogos se han convertido en puntos centrales de
nuestras explicaciones actuales acerca de la evolucion y la distribucion de la
vida en la Tierra.
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De la tecténica de placas
a la paleobiologia

J. W. Valentine
Introduccion

I »urante el periodo 1960-1975, la paleontologia estuvo sometida a una ex-
pansion vigorosa y duradera en lo relativo a sus quehaceres y metas. Si bien
algunas de las raices de esta expansion se pueden encontrar en épocas anterio-
res, la formalizacion de los conceptos y la definicion de los problemas que se han
convertido en los principales rasgos de la investigacion paleontologica ocurrieron du-
rante este periodo.

Desde sus inicios como ciencia, la paleontologia se ha apoyado en las
ciencias geologicas y bioldgicas, y sus descubrimientos se han aplicado a la
resolucion de problemas en cada uno de estos campos del conocimiento. Re-
sulta entonces apropiado mencionar brevemente las principales tendencias y
eventos en Biologia y Geologia que han tenido importancia particular para la
Paleontologia.

Tendencias en las ciencias de la tierra

El periodo estuvo dominado por el surgimiento del paradigma de la tecténica de
placas (para una breve revision historica ver Hallam, 1973). Durante varias
décadas se habian citado evidencias dispersas, pero no concluyentes, acerca
de que los continentes habian mantenido diferentes relaciones geograficas en
el pasado, pero en los afios 50 los estudios paleomagnéticos aportaron eviden-
cias solidas a favor de esta hipotesis. En los afios 60 se establecieron con
claridad los principios de los movimientos diferenciales de segmentos de la
corteza terrestre. Hess (1962) sugirié que la corteza ocednica era generada en
las cordilleras del océano profundo y consumida en las trincheras, y los estudios
paleomagnéticos del fondo del mar pronto aportaron evidencias que lo apoya-
ban. Posteriormente se realizaron muchos experimentos geofisicos y observa-
ciones que condujeron al desarrollo de la teoria de la tectonica de placas, hacia
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finales de los afios 60. Durante este periodo también se sinti6 la necesidad de
explorar directamente el piso del océano, y en 1964 se desplegd una iniciativa
para tomar ntcleos profundos del fondo (Joint Oceanographic Institutions for
Deep Earth Sampling-JOIDES). Este proyecto llevo al establecimiento del Pro-
grama de Perforacion Marina Profunda (DSDP, por sus siglas en inglés), cuyos
informes habian llegado al volumen 27 a fines de 1974. Los resultados del
programa de perforacion apoyaron las implicaciones de la informacion geofisica.

Continentes enteros, fragmentos continentales e islas han sido despla-
zados con el movimiento de las placas del océano en las cuales estan embebidos.
Para 1973 ya se conocian bastante bien muchas caracteristicas de las posicio-
nes relativas que habian tenido las principales masas continentales, de tal forma
que se podian elaborar mapas paleogeograficos que cubrian casi todo el
Fanerozoico (Smith et al in Hughes, 1973).

Tendencias en las ciencias de la vida

Entre los avances que afectaron a la paleontologia se encuentra un gran interés
en las disciplinas ecologicas, debido en parte a la preocupacion por el impacto
del hombre sobre el medio. La exploracion de campo y la experimentacion se
hicieron mas grandes y abarcaron los ecosistemas, tales como los ambientes
pelagico y de mar profundo, los cuales habian sido poco estudiados y por lo
tanto mal interpretados. Los estudios se enfocaron particularmente en los fac-
tores que regulan los controles ecoldgicos y evolutivos, afectando la demogra-
fia y distribucion de las poblaciones naturales, y en los principios que regulan la
estabilidad y diversidad de los ecosistemas. Los estudios evolutivos estuvieron
mucho mas pendientes de los procesos de cambio genético dentro de los lina-
jes, de la especiacion (e.g. Mayr, 1963; Dobzhansky, 1970) y del significado de
las mutaciones neutrales en la evolucion (ver Kimura, 1983); y se empezo a
considerar los aspectos evolutivos del desarrollo desde una perspectiva molecular
(Britten Davidson, 1971).

Historia temprana de la vida

En 1960-1975 la paleontologia florecié en respuesta a sus propias preocupacio-
nes tradicionales y al mismo tiempo estuvo cada vez mas influenciada por eventos
contemporaneos en las ciencias de la tierra y de la vida. Entre los ejemplos
sobresalientes de investigacion paleontoldgica estuvieron aquellos que ilustra-
ron el registro fosil de la vida arqueana y proterozoica y de las primeras radia-
ciones de los metazoarios. Durante los afios 60 se llego a considerar que los
estromatolitos del Arqueano eran estructuras producidas por algas marinas. En
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1965 se describi6 una microbiota presumiblemente de procariontes, proceden-
tes de la Formacion Gunflint Iron, con una edad de dos mil millones de anos,
con lo cual se inici6 una serie de estudios que revelaron un registro microbiano
que se extendio hasta el Arqueano. Esto llevo a una sintesis importante de
evidencias geologicas y paleontologicas de ambientes precambricos. Un ele-
mento central en las hipétesis resultantes fue que los niveles de oxigeno biogénico,
que representaban un balance entre el suministro via fotosintesis y el consumo
via oxidacidn de hierro y otras sustancias reducidas, se habian elevado a través
de una variedad de concentraciones criticas durante el Proterozoico, permitien-
do asi la evolucion de organismos cada vez mas complejos y activos.

En las colinas de Ediacara, al sur de Australia, se confirmo la aparicion
de fosiles de metazoarios de cuerpo blando en rocas del Precambrico tardio y se
describi6 dicha fauna. Se identificaron faunas en Europa, Africa, Asia y América
del Norte, algunas conocidas desde antes y otras recientemente descritas, y se
encontrd que eran semejantes a la asociacion de Ediacara, y se establecio el
concepto de una fauna metazoaria del Precambrico tardio que abarcaba quizas
100 millones de afios. Al mismo tiempo, se propuso la existencia de una fauna, la
cual constaba principalmente de pequeftios fosiles enigmaticos, muchos de natu-
raleza fosfatica, que existieron después de la época de Ediacara, pero que prece-
dieron a la aparicion de los trilobites y los equinodermos del Cambrico Temprano.
Los elementos de esta fauna se conocen desde hace tiempo, pero su posicion
distintiva se aclar6 mediante las descripciones de las secciones pertenecientes al
Precambrico tardio-Cambrico en Siberia, y por la sintesis de esta informacion
estratigrafica con los registros de Europa. También durante finales de los afios 60
e inicios de los 70, se recolectd una fauna de organismos de cuerpo blando de la
lutita Burgess en Columbia Britanica y se sometié nuevamente a estudio y eva-
luacion; se demostro que sus relaciones con los taxa vivientes eran mucho menos
claras que lo que inicialmente se habia pensado.

A partir de estos estudios se empez0 a escribir la historia temprana de
la vida; la cual se extendié miles de millones de afios atras en el tiempo, y
presumiblemente empez6 en un ambiente esencialmente anéxico. Una radia-
cion de metazoarios de cuerpo blando precedidé al Cambrico, sin embargo, la
abrupta aparicion de los phyla de organismos metazoarios durante el Cambrico
Temprano no parecia ser un artefacto, sino un verdadero episodio evolutivo de
magnitud singular, produciendo muchos planes corporales nuevos.

Sistematica y bioestratigrafia

Las investigaciones sobre grupos fosiles con esqueleto mineralizado de edad
fanerozoica continuaron desarrollandose especialmente sobre equinodermos del
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Paleozoico temprano, braquidpodos pérmicos, primeros peces y taxa involucrados
en la transicion reptil-mamifero. La organizacion y revision de datos sistemati-
cos dispersos e informacion estratigrafica en tratados de muchos voltimenes,
se iniciaron en afnos anteriores, continuaron, y toda esta informacion estuvo
sujeta a un nivel posterior de sumarizacion al revisarse los alcances geologicos
de los taxa, con valoraciones de diversificaciones cambiantes, extinciones, y
niveles establecidos de diversidad, especialmente aquellos de taxa superiores
en términos de su representacion a nivel de familia (Harland et al., 1967).

Las revisiones criticas de la metodologia y la aplicacion de la
bioestratigrafia marcaron un rigor cada vez mayor en esta area. Los avances
practicos en bioestratigrafia incluyeron el mayor refinamiento de zonaciones en
rocas del Mesozoico tardio y Cenozoico, como resultado del estudio de micro y
nanofosiles recuperados de los nucleos del DSDP.

Paleoecologia y paleobiogeografia

En este marco de intensa actividad con tendencias bien establecidas, las
subdisciplinas paleontoldgicas que estaban en su infancia, lograron alcanzar la
madurez. La paleoecologia y la paleobiogeografia son ejemplos sobresalientes.
Como los programas académicos e industriales estaban empleando
paleoecologos, un flujo de estudiantes entrenados en las ciencias biologicas asi
como en las geologicas, se vio atraido a la paleontologia, y muchos de ellos
estaban interesados en paleoecologia. Los primeros trabajos se enfocaron en
las reconstrucciones ambientales, contribuyendo de esta manera a las interpre-
taciones geologicas; habia sin embargo, un interés creciente en la paleoecologia
de poblaciones y comunidades y en la biogeografia. Cada vez mas se compren-
dia que las asociaciones fosiles representan los restos de comunidades bidticas,
y su descripcion bajo esta perspectiva los reavivo y se generd un gran interés
por estudiarlos. En consecuencia, la interpretacion de las paleocomunidades y
sus contextos paleoambientales se volvid una meta de investigacion comun, y la
naciente literatura sobre la biologia de poblaciones y comunidades habia de
servir de base para muchos aspectos teoricos del registro fosil (ej. Schopf 1972;
Valentine, 1973). Los icnofosiles, al reflejar las actividades de los organismos,
probaron ser indicadores ambientales sensibles de especial importancia, ya que
normalmente se encuentran en sedimentos carentes de otro tipo de fosiles, y la
icnologia se convirtio en una subdisciplina que prospera.

Otra disciplina de la paleontologia se expandié con el estudio de
microfosiles y nanofésiles del DSDP y otros nticleos del fondo del mar. Los
nucleos aportaron formas planctonicas de las aguas superficiales y cercanas a
la superficie, asi como formas bentonicas provenientes del bentos profundo. Al
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ser sometidos a analisis paleoecologicos, biogeograficos e isotopicos, estos fo-
siles permitieron la reconstruccion de climas del océano antiguo, sistemas de
corrientes, productividad bioldgica, y otras caracteristicas que contribuyeron al
surgimiento de la paleoceanografia.

La llegada de la teoria de la tectonica de placas proporcion6 una base
para la reconstruccion de paleobiogeografias que se asemejan en mayor o menor
medida a la realidad historica, en una escala global a lo largo de todo el
Fanerozoico. El resultado fue sorprendente. Repentinamente quedaron aclara-
dos los patrones de distribucion bioldgica que habian sido atribuidos ya sea a la
dispersion por medio de “puentes terrestres” y “andadores discontinuos” (ej.
para cruzar el Océano Atlantico a principios del Mesozoico), o para estrechar
barreras biodistribucionales entre faunas distintivas (ej. para explicar la yuxta-
posicion de asociaciones de América y Europa en el Cambrico Temprano del
noreste de América). Los puentes como tales no existian, sino que mas bien los
continentes eran los que habian estado yuxtapuestos durante el Mesozoico tem-
prano; y la barrera del Cambrico habia sido una vez un océano antiguo,
subduccionado hace tiempo. Ademas, para resolver los rompecabezas
biodistribucionales de este tipo, las reconstrucciones paleogeograficas implica-
ron que las condiciones ambientales, marinas y terrestres por igual, debieron
haber variado en respuesta a los procesos de la tectonica de placas. Islas,
fragmentos continentales y continentes enteros se habian movido entre las zo-
nas climaticas y habian sido agregados y dispersados de maneras diversas. No
solo los climas de los elementos geograficos moviles cambiarian a nuevas lati-
tudes, sino que los climas mismos, y los patrones de circulacion de la atmosfera
y el océano, se verian afectados. Los patrones de distribucion y de asociacion
en el registro fosil ahora se podrian ubicar en contextos ambientales gracias a
la evidencia independiente proporcionada por los fosiles, y la paleoecologia po-
dria ocuparse ahora no s6lo de la interpretacion de asociaciones locales, sino
también de sus contextos en patrones regionales y globales (Hughes, 1973). En
principio se hizo posible no sélo aplicar y probar en los conjuntos fosiles las
nociones teoricas de la ecologia de poblaciones y comunidades, sino formular y
probar principios tedricos a partir de la evidencia fosil.

Estudios evolutivos

La creciente confianza en las aplicaciones de la informacion fosil a la teoria
bioldgica también se vio ejemplificada en los estudios evolutivos. Los patrones
de cambio morfologico observados entre los fosiles no siempre llenaron las
expectativas de muchos modelos evolutivos, y Eldredge & Gould in Schopf
(1972) propusieron que los cambios morfologicos dentro de linajes en evolucion
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estaban concentrados en eventos de morfoespeciacion, y que entre dichos even-
tos los cambios eran leves- una alternancia de cambio morfolédgico y estasis
que ellos denominaron “equilibrio puntuado”. Como estos autores sefialaron,
las tendencias a largo plazo en los cambios morfologicos podrian ser atribuidas
al éxito diferencial de linajes que muestran cambios en una direccion en parti-
cular, favorecidos por los eventos subsecuentes, y no necesitan indicar una
historia de tendencias evolutivas filéticas. Ademas, la aparicidon abrupta de taxa
superiores en el registro puede indicar un origen puntuado.

En lo que se refiere al destino de taxa superiores, la informacion acu-
mulada acerca de su incremento y disminucion a lo largo del Faneorozoico llevo
realizar estudios de diversidad taxonémica f6sil y a proponer modelos tedricos
para tratar de explicar sus comportamientos observados y el cambio evolutivo
en general. Por ejemplo, en la hipotesis de la Reina Roja, se argumenta que el
mejoramiento adaptativo en un linaje dado, por fuerza debe reducir la adapta-
cion en otros, y cuando los procesos evolutivos actuaban para superar esta
desventaja, producian un deterioro adaptativo en otros linajes; asi la evolucion
debe ocurrir simplemente para mantener el status quo. A partir de tales hipo-
tesis renacio el campo de la macroevolucion dentro de la paleontologia.

Al ampliarse los alcances de la paleontologia, aparecieron libros de
texto que enfatizaban estos nuevos intereses (e.g. Raup y Stanley, 1971) y se
establecieron nuevas revistas profesionales (Palaeogeography,
Palaeoclimatology, Palaeoecology, a partir de 1965; Lethaia, desde 1968)
que resaltaron las contribuciones paleobiologicas. La revista Paleobiology
aparecio en 1975, marcando el cierre de este periodo. Durante 1960-1975 la
paleontologia se enriquecio enormemente y se diversifico en una virtual “ra-
diacion evolutiva” y dentro de sus multiples ramas se halla el potencial de una
fructifera expansion posterior.
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La década pasada y el futuro

A. Hoffman

Introduccion

M1 campo de accion de la paleontologia es muy amplio, pues abarca toda la
historia de la vida en la Tierra. Asi pues, el espectro de estrategias de investiga-
cion debe también ser muy amplio. Sin embargo, durante los 70, apareci6 una
brecha (y ha seguido creciendo en los afios 80) entre los dos principales enfo-
ques de la paleontologia. Por un lado, la propuesta tradicional -paleontografia-
tiende a enfatizar la descripcion de los fosiles y la reconstruccion de la vida
extinta, como base para establecer una clasificacion de los organismos que
refleje su filogenia. Obviamente la descripcion de los fosiles y su distribucion en
las rocas también es importante para la correlacion bioestratigrafica. Por otro
lado, muchos paleontdlogos se han dedicado a buscar reglas generales que
puedan gobernar los procesos causales responsables de los patrones de vida, o
la aparicion y el orden de la biosfera. En este enfoque -que puede denominarse
paleobiologia tedrica- la informacion empirica de la paleontologia se emplea
principalmente para generar y probar hipotesis tedricas acerca de las leyes de
evolucion bidtica y organica. La creciente brecha entre paleontografia y
paleobiologia teorica ha sido el hecho méas conspicuo de la ultima década en la
historia de la paleontologia, pero debe ser cerrada en el futuro.

Paleontografia

El hecho de que el enfoque paleontografico se considera aqui como tradicional,
no implica que dichas investigaciones hoy en dia se lleven a cabo de la misma
manera que en el siglo pasado, o que hace veinte afios. Hoy se ha extendido el
uso de nuevas herramientas analiticas: microscopio electronico, biogeoquimica,
mineralogia y cristalografia de fosiles, etc. Recientemente se le ha dado mucha
mas atencion a la morfologia funcional de los organismos extintos. El medio
geoldgico también ha sido objeto de nuevos analisis, dado que los avances re-
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cientes en sedimentologia permiten obtener informacidn detallada acerca del
habitat de organismos extintos, la cual se deduce al estudiar el registro litologico.
El analisis de paleocomunidades ha alcanzado su punto culminante como la
forma de describir el ambiente biotico de las formas de vida en el pasado
geologico. Sin embargo, a pesar de tales innovaciones y cambios en el énfasis,
los principales logros de esta estrategia de investigacion podrian haberse alcan-
zado desde hace 20 anos: el descubrimiento del animal conodonto, la
reinterpretacion de muchos fosiles de Ediacara, la reconstruccion de los tabula-
dos como esponjas y no como corales, etc. Algo que quiza sea mas importante,
las principales preguntas que se hacian dentro del marco conceptual del enfo-
que paleontografico han permanecido intactas: ;Como se veian, y como vivian
los organismos extintos? ;Cual es la forma del “arbol de la vida” que une a las
genealogias de todos los grupos orgénicos, tanto extintos como vivientes? ; Cual
era la estructura ecologica y biogeografica de la biosfera en el pasado geologico?

Para contestar tales preguntas usando la informacion paleontologica,
se requiere de una metodologia de reconstruccion historica. Este es el tema de
los debates tedricos que se llevan a cabo en paleontografia: el método de la
morfologia funcional versus la morfologia estructural en la reconstruccion de
los organismos, los métodos cladistico versus estratofenético en la reconstruccion
de la filogenia, etc. Las metodologias rivales se refieren también al contraste de
perspectivas sobre diversos problemas en biologia evolutiva: los papeles relati-
vos de la seleccion y los factores limitantes en la evolucion fenotipica, lo comun
que resaltan de la evolucion paralela y convergente, etc. Asi el enfoque
paleontografico en la historia de la vida no se puede apartar de las considera-
ciones teoricas; aun dentro de su marco conceptual, la teoria no es una meta en

si misma.

Paleobiologia tedrica

Con la paleobiologia tedrica sucede exactamente lo contrario. En este enfoque,
el énfasis estd en las preguntas: ;Por qué la forma del “arbol de la vida” es
como es? ;Coémo opera el proceso de evolucion? ;Cuales son las leyes univer-
sales de la evolucion orgénica y bidtica? La propuesta es entonces claramente
nomotética. Estas preguntas no son ciertamente nuevas; no fueron planteadas
por primera vez en los afios 70. La paleontologia a principios de siglo hasta la
década de los afios 30 se enfoco principalmente en estos problemas. Abel,
Cope, Hyatt, Osborn, Wedekind, y Schindewolf adoptaron la propuesta
nomotética, que considera al registro fosil como la fuente principal de datos
empiricos relevantes para responder a estas preguntas- en un tiempo en que el
término paleobiologia se acuiid por primera vez. Pero el rigor metodologico
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de la paleobiologia tedrica moderna, con su énfasis en el reconocimiento de
patrones y la explicacion a través de modelacion cuantitativa y prueba de hipo-
tesis, es enteramente nuevo. Los comienzos de esta estrategia de investigacion
se puede rastrear por lo menos a Brinkmann (1929), pero el inicio de su desa-
rrollo explosivo esta representado simbolicamente por la aparicion de la obra de
Schopf, Models in Paleobiology (1972) y la fundacion de la revista
Paleobiology en 1975. En retrospectiva, estos eventos editoriales parecen haber
sido cruciales en modelar el area de investigacion de la paleobiologia tedrica.

Desde 1975, el esfuerzo de investigacion de la paleobiologia tedrica ha
estado organizado principalmente alrededor de cuatro areas tematicas de gran
controversia (para revision y referencias ver Hoffman, 1988). En cada caso, la
controversia se refiere principalmente a una propuesta en el sentido de que
algunos procesos especificamente macroevolutivos -irreductibles a los proce-
sos microevolutivos contemplados por el paradigma neo-darwiniano de evolu-
cion- son responsables del origen de los patrones macroevolutivos descritos por
los paleobidlogos.

1. Equilibrio puntuado. El concepto de equilibrio puntuado parece haber
atraido casi toda la atencion entre paleontdlogos, asi como entre otros cientifi-
cos y publico en general. Quiza la causa principal del acalorado debate sobre el
equilibrio puntuado ha sido la ambigiiedad de los cambios repetidos en el signi-
ficado de este concepto desde su formulacion original por Eldredge y Gould in
Schopf (1972). Sus postulantes y defensores han presentado y argumentado un
buen niimero de versiones substancialmente diferentes (algunas veces mas de
una dentro del cuerpo de un solo articulo). En su version “débil”, el equilibrio
puntuado representa principalmente un contraste al llamado gradualismo filético
(es decir,. el punto de vista de que la evolucion fenotipica procede continua-
mente en la misma direccion adaptativa y a una tasa constante). Equilibrio
puntuado significa entonces que la tasa y la direccion de la evolucion fenotipica
varian a lo largo de una considerable proporcion de los linajes filéticos o sobre
una abrumadora mayoria de ellos. Cuando se entiende de esta manera, el equi-
librio puntuado es enteramente trivial porque esto nunca ha sido puesto en duda
por los bidlogos evolutivos o los paleontélogos (desde la llegada del paradigma
neo-darwiniano).

La version “fuerte” del equilibrio puntuado incluye dos afirmaciones:
(1) que la evolucion fenotipica nunca se lleva a cabo gradualmente, o que ningiin
cambio evolutivo significativo se logra por la acumulacién de pequefios pasos
adaptativos; y (2) que toda la evolucion fenotipica estd asociada a eventos de
especiacion. Esta ultima afirmacion no puede ser comprobada en el registro
fosil porque, aparte de unos cuantos casos irrefutables de separacion de linajes,
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la especiacion debe ser igualada en paleontologia con considerables cambios
fenotipicos. Sin embargo, la primera afirmacion, ha sido repetidamente probada
y refutada. A pesar de que existen muchisimos problemas empiricos, se ha
documentado en forma convincente varios casos de evolucion gradual signifi-
cativa. Sin embargo se puede sostener una variante ain mas radical de esta
version “fuerte” del equilibrio puntuado: que alin una secuencia aparentemente
continua de poblaciones fosiles puede de hecho constar de una serie discontinua
de especies extintas, porque la continuidad siempre se asume, en vez de pro-
barse. Sin embargo, esta variante entra, explicitamente en el &mbito de la me-
tafisica.

La version “moderada” del equilibrio puntuado enfatiza la ocurrencia,
y la frecuencia de la estasis en la historia evolutiva de cada linaje filético. Cuando
la estasis es entendida como la completa estasis evolutiva de todo el fenotipo,
esta proposicion no se puede probar porque el registro fosil provee informacion
concerniente s6lo a una pequeiia muestra de la anatomia, mientras que la evo-
lucion puede ocurrir también en las partes blandas de la anatomia, en la fisiolo-
gia, o en el comportamiento. Cuando la estasis se entiende como la ausencia de
cambio en algunos caracteres morfologicos, ciertamente parece ser un feno-
meno difundido. Puede deberse a una variedad de procesos microevolutivos, y
entonces encaja perfectamente en el paradigma neo-darwiniano. Para enfati-
zar, este fenomeno se acerca mucho a trivialidad. En principio, la estasis tam-
bién puede ser debida a algunas limitaciones en evolucion morfologica, la cual
resiste un cambio favorecido por la seleccion natural. Sin embargo, la afirma-
cion de que este es de hecho el principal mecanismo de estasis morfoldgica, no
es apoyada por ninguna evidencia alguna.

Asi, el debate sobre el equilibrio puntuado no ha conducido al hallazgo
de reglas evolutivas nuevas. Pero ha elevado considerablemente los estandares
de investigacion paleontologica sobre tasas evolutivas y ha producido mucha
informacion empirica fascinante acerca de las tasas evolutivas fenotipicas en
una amplia variedad de organismos fosiles.

2. Seleccion de especies. Los resultados de la controversia sobre la seleccion
de especies son bastante diferentes. Desde su primera postulacion (Stanley,
1975) el concepto de seleccion de especies ha evolucionado tanto como el
equilibrio puntuado, con el cual inicialmente se habia relacionado. Es claro por
ahora, sin embargo, que si la seleccion de especies significa designar algo mas
que sélo un efecto neto (en el nivel supraespecifico) de la seleccion natural a
nivel individual, entonces debe ser definido como un proceso causal cambiando
la especiacion relativa de varios clados debido a la seleccion para o en contra
de sus propiedades heredables a nivel de especie. También debe distinguirse de
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especies a la deriva, por ejemplo, el cambio accidental en la riqueza de especies
de varios clados debido a los cambios de su ambiente o al azar. Bajo tal definicion,
la seleccion de especies no se relaciona para nada con el equilibrio puntuado. De
hecho representa un proceso macroevolutivo que puede, potencialmente, operar
en la naturaleza, pero ni un ejemplo actual de seleccion de especies ha sido atin
documentado a forma convincente. El debate sobre la seleccion de especies ha
dado como resultado la ampliacion del campo de fuerzas evolutivas potenciales
que pueden, en teoria, ser invocadas para explicar patrones macroevolutivos,
pero la investigacion empirica realizada no ha sido particularmente productiva.

3. Diversificacion taxonomica. Gran parte de la discusion paleobioldgica se
ha dedicado al problema de la diversificacion taxondmica de la biosfera en el
Fanerozoico. La misma naturaleza del registro fosil hace dificil establecer el
patrén empirico de cambio en la diversidad taxondmica global a través del tiem-
po geoldgico. Sin embargo, asumiendo que este patron puede estar representa-
do, al menos en forma aproximada, por una compilacion, a escala global, de los
alcances estratigraficos de taxa a un nivel supra-especifico, y a la resolucion
temporal que da la edad geoldgica, Sepkoski (1978) emprendié una prueba a su
explicacion causal por medio de un modelo deterministico. Subsecuentemente
se han propuesto una variedad de modelos teéricos para explicar estos datos
empiricos. El modelo de equilibrio de Sepkoski, que habla de la diversificacion
dependiente de la diversidad, en tres grandes faunas evolutivas, las cuales se
han desplazado unas a otras por medio de interacciones bidticas, parece haber
atraido casi toda la atencion. Sin embargo, un modelo de no equilibrio que con-
sidera que la diversificacion dependiente de la diversidad es impulsada por no-
vedades evolutivas y extinciones masivas, puede resistir aun mejor la prueba de
los datos empiricos. Estos modelos explican el patron macroevolutivo de diver-
sificacion taxondmica en el Fanerozoico haciendo referencia a un conjunto de
reglas especificamente macroevolutivas, las cuales operan a un nivel
supraespecifico de organizacion biologica. Sin embargo, un simple modelo
estocastico que representa el patrén de diversificacion taxondémica como un
resultado neto de dos vias azarosas independientes- uno referido a la tasa prome-
dio de especiacion, el otro a la tasa promedio de extincion de especies por tiempo
geoldgico - no se puede rechazar como hipotesis nula. Este modelo representa el
patron de diversificacion taxonomica global como un resultado secundario de una
multitud de procesos microevolutivos que operan simultaneamente sobre un vas-
to numero de especies en muchisimos ambientes. Sin embargo, su éxito aparente
también puede implicar que el patron empirico de cambio en la diversidad a tra-
vés del tiempo geoldgico contiene demasiado ruido estadistico para permitir la
identificacion de el (los) proceso(s) causal(es) subyacente(s).
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4. Extinciones masivas. Quiza el debate mas espectacular en la paleobiologia
teorica moderna se refiere a las extinciones masivas. Cuando se consideran
junto con la hipotesis de que la extincion masiva del Cretacico-Terciario fue
causada por un impacto extraterrestre, los conceptos de periodicidad de la ex-
tincion masiva (Raup y Sepkoski, 1984) y distincion biologica de la extincion de
fondo (Jablonski, 1986) han conducido a la idea de que las extinciones masivas
representan una clase separada de fendmenos macroevolutivos, causada por
una categoria diferente de procesos macroevolutivos. Por lo tanto, se ha estado
buscando una teoria general de extinciones masivas. Algunos paleobidlogos
han declarado que esta nueva perspectiva sobre las extinciones masivas refuta
el paradigma neo-darwiniano de evolucion. Sin embargo, cuando se considera
con mas detalle, los componentes de esta nueva perspectiva no parecen estar
mas alla de cualquier duda razonable. La prueba estadistica se adoptd para
indicar la periodicidad de las extinciones parece estar sesgada hacia este resul-
tado. Ademas, un modelo estocastico simple también es capaz de reproducir el
patrén empirico de picos de extincion a través del tiempo. Excepto quiza para la
crisis de Pérmico-Tridsico, las extinciones masivas individuales parecen mas
bien ser agrupaciones de eventos y no catastrofes aisladas, y no hay evidencias
que apoyen la idea de que todas se debieron a causas similares. Ambas hipote-
sis la de una causa extraterrestre del evento del limite K-T y la de una diferen-
cia biologica entre los regimenes de extinciones masivas y de fondo son viables,
pero otras hipotesis rivales son, por lo menos, igualmente plausibles.

Asi, cualquier intento por desarrollar una teoria general de las extinciones
masivas debe ser juzgado como precario. En términos de sus consecuencias
teodricas, la investigacion sobre extinciones masivas puede ser considerada como
infructuosa, al menos por el momento. Por otro lado, ha sido muy productiva en
términos de datos empiricos, pues ha estimulado mucho trabajo innovador -
paleontologico, microestratigrafico, sedimentologico, geoquimico, y mineralogico-
en los horizontes estratigraficos que se considera representan lapsos de extin-
cion masiva.

Otros temas. Desde luego que estos cuatro grandes debates en la paleobiologia
tedrica no cubren enteramente el campo de sus intereses de investigacion.
También se ha dado mucha consideracion en la década pasada a temas tales
como las implicaciones evolutivas de la organizacion ecologica de la biosfera.
Se han buscado las leyes de evolucion de las comunidades, pero hasta ahora no
se han encontrado, no s6lo porque el marco conceptual de la paleoecologia de
comunidades es demasiado nebuloso en la actualidad, sino también porque tal
vez dichas leyes no existen, como los ecologos se lo recuerdan continuamente
a los paleobiodlogos (Futuyma; Underwood; ambos en Raup y Jablonski, 1986).
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La hipétesis de la Reina Roja de Van Valen (1973) ha dirigido mucha investiga-
cion paleobiologica hacia el analisis del significado de coevolucion difusa para
la evolucion en los ecosistemas. Hasta ahora, sin embargo, los resultados no

son concluyentes (Hoffman y Kitchell, 1984).

El Futuro

A pesar de los considerables esfuerzos que se han realizado en el marco de la
paleobiologia teorica, los estudios sobre la historia de la biosfera no han mostra-
do la existencia de nuevas leyes biolodgicas o de generalizaciones inductivas.
Quiza no hay reglas macroevolutivas que puedan ser detectadas por los
paleobidlogos; de ser asi, el enfoque nomotético de paleobiologia la teorica se-
ria contraproducente- pero, desde luego posiblemente no sepamos si éste es el
caso o no. O quiza la informacion paleontoldgica de que se dispone actualmen-
te para analisis paleobioldgicos es inadecuada porque se obtuvo dentro del marco
de la paleontografia, para propositos distintos al de probar hipdtesis generales
acerca de los procesos de evolucion. De ser asi, se requiere con urgencia un
mejoramiento sustancial en la base de datos empiricos. Pero tal mejoria s6lo
sera posible cuando se cierre la brecha entre paleobiologia teodrica y
paleontografia.

En cualquier caso parece inevitable un cambio en el énfasis de la
paleontologia. En la ultima década, la paleontologia se ha vuelto mucho mas
fascinante (y a la moda) de lo que era. Debe su éxito en gran parte a la
paleobiologia teorica, porque a los ojos de muchos cientificos y del publico, la
esencia de la ciencia es buscar leyes generales. No hay duda que la
paleontografia ha sido a menudo considerada como una compafiera aburrida,
aunque necesaria, de la paleobiologia tedrica. La paleontologia es primero y
antes que nada una ciencia historica. Los paleontdlogos son principalmente
historiadores de la biosfera y deben enfocarse en reconstruir la historia. La
historia de la biosfera, sin embargo, tal vez no fue moldeada de acuerdo a un
conjunto de leyes biologicas generales. El libro Poverty of historicism, de Karl
Popper (1945) debid ser desde hace mucho tiempo una lectura obligatoria para
los paleontdlogos. El énfasis de las investigaciones paleontologicas debe volver
al estudio de los eventos bioldgicos historicos, tinicos y las sucesiones de even-
tos; debe seguir el enfoque ideografico. Sélo entonces deberiamos tratar de
buscar generalizaciones inductivas acerca de la evolucion de linajes, la reduccion e
incremento de clados, extinciones masivas y las radiaciones explosivas de taxa, etc.

Las investigaciones sobre eventos particulares y secuencias de eventos
deben satisfacer, sin embargo, los nuevos estandares introducidos a la
paleontologia durante los tltimos doce afios aproximadamente. Se deben desa-
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rrollar modelos de estos fendémenos y probarse rigurosamente, en forma cuan-
titativa cuando sea posible. A fin de lograr este objetivo, resultan absolutamen-
te cruciales un marco estratigrafico detallado y un sistema taxonémico cohe-
rente. Esto no es s6lo un desafio empirico sino también teérico; ya que si bien el
cladismo puede proveer una metodologia para la sistematica, su aplicacion a
taxa de edades geologicas variables no es algo sencillo, y la metodologia del
trabajo bioestratigrafico parece estar subevaluada y consecuentemente subde-
sarrollada.

Sin embargo, algo que quiza sea mas importante, es que la paleontologia
debe romper al fin las barreras que por largo tiempo la han separado de muchas
otras disciplinas dentro de las ciencias de la tierra y de la vida. En la tltima
década estas barreras han empezado a colapsarse. Por otro lado, los
paleontdlogos han empezado a mirar a la biologia molecular y celular para en-
tender mejor a los organismos. Esto lleva a la demostracién de que la
morfogénesis de las partes esqueléticas -las cuales son objeto de estudio
paleontoldgico- estd bajo controles ambientales mucho mas fuertes de lo que
tradicionalmente se habia aceptado. Si asi fuera, las implicaciones para la inter-
pretacion paleontologica de las morfologias fosiles y su variacidon en espacio y
tiempo serian tremendas. Por otro lado, los paleontélogos estan empezando a
considerar a la biosfera como un componente de un sistema global, el cual
abarca la vida, el océano, el aire y la litosfera. Esa tendencia se ve reflejada en
el interés creciente entre los paleontdlogos por la geoquimica de isétopos esta-
bles, la paleoceanografia, y la paleoclimatologia. La promesa de estas discipli-
nas para la historia de la biosfera yace en su potencial para arrojar nueva luz
sobre los trabajos del sistema global y asi, indirectamente, sobre el estado de la
biosfera.

Para el futuro de la paleontologia, vislumbro un enfoque mas humilde
en la reconstruccion de la historia de la vida, mas que un intento para descubrir
las leyes de esta historia; pero también vislumbro una considerable expansion
del campo de la paleontologia para incluir todos los aspectos de la historia de la
vida sobre la Tierra, mas que unicamente la historia de linajes particulares,
clados o comunidades. Sin embargo, para lograr esto debemos ser siempre
muy explicitos acerca de las entidades bioldgicas que intentamos para describir
y reconstruir- ya sea que hablemos de genotipos, fenotipos, o simples caracte-
res, 0 ya sea de especies feno, bioldgicas o linajes filéticos, o tafocenosis, co-
munidades ecoldgicas, o taxocenosis,- y debemos también ser explicitos acerca
de las limitaciones de nuestras interpretaciones bioldgicas. De lo contrario, la
paleontologia caera inevitablemente en el estado de sélo contar historias.
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La naturaleza del registro f6sil:
una perspectiva biologica

D. Jablonski, S.]J. Gould, y D.M. Raup

Resumen

M _a paleontologia puede ser una fuente importante de teorias e informacion
sobre los procesos ecoldgicos y evolutivos a niveles jerarquicos mas generales
y a escalas de tiempo mas grandes que aquellos disponibles a los neont6logos.
Aunque el registro de generacion tras generacion de las poblaciones y comuni-
dades antiguas esta obscurecido por lo inconstante de la sedimentacion y por la
bioturbacion, el registro de los patrones de los cambios morfologicos intra e
interespecificos (y estasis) a gran escala se puede analizar con confianza cuan-
do los esquemas de muestreo -y las preguntas planteadas- toman en cuenta la
naturaleza discontinua del registro litologico y la dificultad de establecer corre-
laciones temporales precisas entre las localidades.

Estas consideraciones permiten el analisis de problemas tan diversos
como son: las consecuencias evolutivas de diferentes estructuras genéticas en
las poblaciones (e.g., fragmentada vs. panmictica) o sistemas genéticos (e.g.,
sexual vs. asexual); los factores intrinsecos y extrinsecos que dan lugar a un
sesgo hacia la estasis o el gradualismo dentro de las especies de un grupo dado;
y el origen, persistencia, y cohesividad de diferentes comunidades ecoldgicas y
tipos de comunidades. Los abundantes datos morfologicos de la paleontologia
(generalmente sélo de estructuras duras, aunque algunas localidades extraordi-
narias proporcionan un registro mucho mas completo) nos permiten conocer
los patrones de ocupacion del morfoespacio a través del tiempo geologico y las
formas en las cuales la especiacion diferencial y la extincion generan tenden-
cias evolutivas en grupos dominados por la estasis morfologica. La extrapolacion
plana de los procesos microevolutivos evidentemente falla también al explicar
las consecuencias evolutivas de los eventos de extincion masiva, los cuales son
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mas frecuentes, mas devastadores y mas importantes como agentes del reem-
plazo faunistico de lo que se habia pensado previamente. En el estudio directo
de taxa superiores e intervalos largos de tiempo y de eventos grandes y raros
que solo se repiten a menudo en la plenitud del tiempo geologico, la paleontologia
ofrece abundantes fendmenos no accesibles a la neontologia y promete una
union fructifera con la microevolucién y la ecologia, para conformar una teoria
mas comprensiva del cambio y la estabilidad organicos.

Introduccion

La paleontologia pagd un alto precio por su admision en la sintesis evolutiva
moderna. Renuncio a su larga y lastimosa historia de nociones macroevolutivas
tan “especiales” como la ortogénesis y los ciclos de vida raciales, pero acepto
la critica de que sus fenomenos, sin importar sus cambios o los lapsos de tiempo
involucrados, pueden entenderse como resultados extrapolados de la seleccion
natural trabajando dentro de las poblaciones. La paleontologia se volvio un tipo
de escenario para la ampliacion de los procesos microevolutivos.

El renacimiento contemporaneo en la aplicacion biologica de los datos
paleontologicos (celebrado por Maynard Smith [38] como un retorno de la
paleontologia a la mesa de la teoria evolutiva) constituye un desafio al paradigma
puramente extrapolativo. El registro fosil ofrece los medios para estimar directa-
mente el grado en el que la seleccidon dentro de las poblaciones puede contribuir a
las tendencias dentro de grupos monofiléticos, y las luchas competitivas de los
individuos en tiempos normales pueden explicar relevos de faunas a través de
todo el Fanerozoico. En este capitulo revisamos brevemente qué puede y qué no
puede esperarse del registro fosil: subrayamos la gran cantidad de informacion
que se puede recuperar y hacemos énfasis en algunas cuestiones que alin no se
pueden abordar desde los enfoques paleontologicos. Asi, debemos considerar las
cuestiones evolutivas y la tafonomia en su sentido mas amplio, i.e., “el estudio de
como la preservacion controla la informacion en el registro fosil” (ver [3]; tam-
bién [45, 46, 54] para una resefia de las discusiones sobre la calidad general del
registro fosil). Nosotros esperamos fomentar una aplicacion mas amplia de los
datos paleontologicos a los problemas evolutivos, y llamar la atencion hacia los
nuevos tipos de preguntas que pueden plantearse cuando la informacion del re-
gistro fosil (con todo y sus desviaciones) se considera de manera mas objetiva.

Genética

Los acidos nucleicos e isoenzimas tienen un minimo potencial de fosilizacion,
pero los enfoques genéticos del registro fosil tienen muchas posibilidades. Aun-
que en la mayoria de los casos s6lo una fraccion del fenotipo del organismo se
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fosiliza con frecuencia, es posible realizar pruebas indirectas para buscar las
consecuencias a largo plazo de los mecanismos o procesos genéticos particulares.

a) Se puede analizar la paleogenética de ciertos aspectos de la morfo-
logia, en raras ocasiones usando rasgos mendelianos simples y con mayor fre-
cuencia y poder, usando las técnicas de la genética cuantitativa (ver [48]).
Estos analisis pueden producir estimaciones de los papeles de la deriva y la
seleccion en el modelado de series de tiempo morfologicas que se extienden
sobre millones de afios en una variedad de ambientes y taxa superiores [37].
Los pocos analisis disponibles hasta ahora han tratado con especies individua-
les aisladas o linajes, pero un estudio de varios linajes concurrentes puede per-
mitir una mejor evaluacion de los papeles de los factores ambientales y de los
rasgos bioldgicos intrinsecos (tales como el tamafio efectivo de la poblacion en
los cambios fenotipicos observados).

Todos los enfoques de poblaciones biologicas aplicados al registro fosil
estan seriamente limitados por problemas de resolucion. Se requieren condicio-
nes especiales de mortalidad en masa para producir una muestra que abarque
auna poblacion contemporanea. La gran mayoria de las muestras paleontologicas,
incluyendo aquellas que se encuentran en planos de estratificacion individuales,
representan promedios de tiempo y constituyen una acumulacion de los restos
de individuos que vivieron separados en el tiempo por afios, décadas o siglos,
mezclados por una sedimentacion insuficiente, y/o debilitada por las actividades
de remocién de organismos posteriores (ver [18]). Esto tal vez no sea un pro-
blema cuando se comparan muestras separadas por cientos de miles de afios,
pero debe tenerse en mente cuando se tratan de aplicar modelos genéticos de
cualquier tipo.

b) Se puede probar el significado de ciertos modelos genéticos
poblacionales, si tales modelos generan predicciones Unicas de evolucion
morfologica a largo plazo. Por ejemplo, los linajes de gasteropodos compuestos
de especies con estructuras poblaciones genéticas subdivididas exhiben tasas
de especiacion significativamente mas altas que los linajes de especies relativa-
mente panmicticas (ver [28, 30] para una revision). Jablonski ef a/ [31] encon-
traron tendencias ambientales en la produccion de importantes novedades evo-
lutivas que parecieron ser consistentes con los modelos de especiacion deriva-
dos de la genética de poblaciones [10 y 57]; los resultados fueron preliminares,
pero apuntan a nuevas lineas de investigacion cooperativa.

¢) Quizas las posibilidades mas excitantes estén en el estudio compa-
rativo de los patrones macroevolutivos en los taxa que tienen sistemas genéticos
radicalmente diferentes. Los principales diferencias evolutivas se han postula-
do para grupos en los cuales el genoma materno esta altamente involucrado en



48 D. JaBLonsk, S.J. Gourp, y D.M. Raup

las primeras etapas de desarrollo y aquellos en los que el genoma del cigoto
dirige el desarrollo temprano desde el principio [12 y 13]; grupos en los cuales
la linea germinal es separada tempranamente en la ontogenia y aquellos en los
cuales las mutaciones somaticas pueden ser incorporadas en la linea germinal
(una categoria que incluye casi todas las formas de vida en la Tierra, i.e., las
plantas y muchos fila de invertebrados [9]; grupos en los cuales se da la
recombinacion genética y grupos en los cuales la reproduccion es clonal [56];
grupos en los que es comun la transferencia horizontal de informacién heredita-
ria entre especies (o taxa superiores) y aquellos en los cuales dicha transferen-
cia es rara [20]. Si se hacen suposiciones con respecto a los sistemas genéticos
de los organismos fosiles con base en sus parientes actuales, el registro fosil
ofrece la oportunidad de probar un conjunto de hipotesis genéticas interesantes.

Morfologia

El registro fosil es increiblemente rico en datos morfologicos, aunque ciertos
tipos de organismos y ciertos habitats estan mejor representados que otros,
debido a las caracteristicas de la preservacion. Los organismos con esqueletos
duros, particularmente los invertebrados con concha, tienen mas posibilidades
de ser preservados como fosiles, que los organismos de cuerpo blando. Como
regla general, los habitats terrestres estan pobremente representados, al igual
que los ambientes de mares profundos. Pero ocurren importantes excepciones
en los llamados Lagerstitten: aquellas casualidades geoldgicas donde se pre-
serva en forma excelente una proporcion mayor de la biota original debido a
condiciones excepcionales. Entre los Lagerstétten cldsicos se incluyen las
chapopoteras de La Brea del Pleistoceno, la Caliza Solnhofen (con su
Archaeopteryx) del Jurasico, Mazon Creek del Carbonifero, y la lutita Burgess
del Cambrico. Estas y otras similares proveen ventanas invaluables hacia el
pasado evolutivo.

Los datos morfologicos del registro fosil hacen dos contribuciones prin-
cipales a la biologia evolutiva. Primera, incrementan las muestras disponibles al
registrar un gran nimero de experimentos evolutivos ahora terminados. Orga-
nismos extintos como los reptiles voladores se usan para elaborar un esquema
amplio de lo que ha pasado o no en varios miles de millones de afos de evolu-
cion, y de las soluciones alternativas a problemas de disefio que enriquecen y
delimitan las hipotesis sobre el origen de las adaptaciones mayores (e.g. el
vuelo en los vertebrados [42]); también ver los notables patrones de evolucion
iterativa en foraminiferos planctonicos terciarios, amonites jurasicos y trilobites
cambricos). Segunda, el conjunto de morfologias en el registro fosil aporta una
cronologia de eventos en la evolucion: quién engendra a quién y cuando. Enton-
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ces es posible describir e interpretar la historia de la ocupacion del morfoespacio,
ese hiperespacio que incluye a todos los organismos que tedricamente podrian
existir. Sin esta historia, los bidlogos evolutivos no tendrian manera de conocer
realmente, por ejemplo, si la biota actual representa una condicion estacionaria
o no. La extraordinaria gama de morfologias bizarras en los Laggerstétten del
Paleozoico temprano, sugiere que no ha prevalecido un estado estacionario.

Durante muchos afios los paleontélogos se conformaron con describir
morfologias y construir escenarios libres para la anatomia funcional y la evolu-
cion de organismos extintos. Pero en los ultimos veinte afios se han dado avan-
ces importantes en la metodologia (ver [21]). El enfoque iniciado por Rudwick
en la década de 1960 y aplicado por €l a la interpretacion de morfologias enig-
maticas en braquidépodos extintos [49], sentd un estandar para el analisis fun-
cional, que se ha extendido a otros organismos vivientes. Mas recientemente, la
morfologia estructural [50, 52] se ha desarrollado como un enfoque altamente
riguroso, que se inicid igualmente a partir del analisis de formas extintas.

El poder de la morfologia estructural yace en la ampliacion de las hipo-
tesis para explicar las causas de la forma [24]. Ya no necesitamos asumir
adaptaciones a priori, ya sea como una respuesta selectiva directa a un am-
biente inmediato o como un legado filético de adaptaciones pasadas heredadas
pasivamente (argumento de Darwin para justificar la primacia de las adapta-
ciones sobre las “leyes de la forma”). La morfologia estructural provee un
tercer eje, no adaptativo, al “triangulo” de causas de Seilacher: las consecuen-
cias covariantes no seleccionadas de otros cambios y propiedades inherentes
de materiales desarrollados por otras razones. Los ejemplos incluyen el argu-
mento de Seilacher [51] para una base estructural de la ornamentacién bifurcada
en moluscos y braquiépodos (a menudo elegida secundariamente para un uso
inmediato), y la afirmacion de Gould [23] en el sentido de que ocho linajes
separados del enano Cerion evolucionaron de una forma excluida de los linajes
mas comunes de tamafio normal y que se desarrollé como una consecuencia no
seleccionada del propio enanismo.

Origen y Extincion
Especiacion

Con el incremento del interés en el proceso de especiacion por parte de los
bidlogos evolutivos, era inevitable que se realizaran intentos para documentar
los eventos de especiacion en el registro fosil. A primera vista, esto pareceria
apropiado a la luz del tiempo paleontologico: el conocimiento de la distribucion
de poblaciones en espacio y tiempo haria posible, por ejemplo, seguir el curso
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de la especiacion geografica desde el aislamiento inicial hasta el desarrollo de
barreras reproductivas. A la fecha casi todos los estudios detallados con este
objetivo no han podido incrementar significativamente nuestro conocimiento
sobre el proceso de especiacion (principalmente porque la resolucion del tiem-
po es el problema). La preservacion depende en gran parte del patrén de acu-
mulacion de los sedimentos. No sélo el promedio de tiempo hace que se mez-
clen muchas generaciones, sino que la sedimentacion en escalas de tiempo
ligeramente mas largas es casi invariablemente episddica y desigual en los
ambientes marinos someros, que constituyen el grueso del registro fosil accesi-
ble [1, 19], lo que da como resultado una historia formada mas por huecos que
por registros, a la escala de resolucion requerida. Asi, aunque varios cientos de
miles de eventos de especiacion estan registrados en el material f6sil, sélo se
conocen en el sentido de que recuperamos las especies producidas: general-
mente no se pueden observar los eventos que llevan a la formacion de estas
especies.

Los modelos probabilisticos se han desarrollado para poner limites de
confianza al poder de resolucion del registro estratigrafico (revisado en [3, 4,
17]). Sin embargo, éstos deberian ser aplicados solo junto con otras evidencias
tafondmicas y sedimentoldgicas; Velbel [59] mostré que un espesor de un cen-
timetro de lutita podria representar desde unas pocas horas hasta 1200 afios de
sedimentacion, un periodo de seis 6rdenes de magnitud que afortunadamente
podria ser limitado usando evidencia fisica independiente. A la luz de estos
problemas, es particularmente importante que las poblaciones muestreadas (las
cuales, otra vez, abarcaran casi inevitablemente de unas cuantas a cientos de
generaciones) sean recolectadas de depositos tafondomicamente comparables [36].

Dos escenarios prometedores para seguir el proceso de especiacion
son el registro de microplancton con concha, obtenido del mar [7] y los depdsi-
tos de agua dulce de lagos grandes y antiguos [ 8, 40, 62]. Y sin embargo,
aun asi surgen algunas de las mayores dificultades de la documentacion
paleontologica en lo que se refiere a especiacion. La resolucion temporal fina
raramente es suficiente para identificar un conjunto geografico de poblaciones
que se sabe existieron al mismo tiempo; ver [11] para una excepcion. Este
problema bloquea los esfuerzos por documentar los destinos de poblaciones
individuales y hace dificil distinguir los cambios ecofenéticos de los evolutivos
(pero ver [5, 34]). Ademas, podemos manejar solo morfoespecies, no todas las
unidades reproductivamente aisladas; la correlacion imprecisa entre especiacion
y cambio morfolégico impide un verdadero y exhaustivo muestreo paleontologico
de especiacion, aun dentro de taxa que son facilmente fosilizables [37a]. Sin
embargo, otras cuestiones relacionadas a la especiacion y al cambio evolutivo
pueden ser abordados por los paleontdlogos; éstas incluyen seguir los patrones
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de transformacion filética dentro y entre especies y determinar como estos
patrones, a su vez, se relacionan con las tendencias evolutivas a gran escala.

Transformacion filética

Se ha asumido en biologia evolutiva que los linajes de especies sufren una
transformacion gradual en el tiempo a través de la seleccion direccional. Dado
el tiempo suficiente en una secuencia de poblaciones ancestro-descendiente, el
cambio de las frecuencias alélicas y la introduccion ocasional de novedades
genéticas deberian producir cambios suficientes para hacer que las poblacio-
nes descendientes sean especies diferentes de la forma ancestral. Para los
bidlogos evolutivos este esquema ha sido mas una cuestion de fe que de obser-
vacion, debido a la falta de largos periodos de tiempo sobre los cuales se pue-
dan hacer las observaciones directas. Un nimero relativamente pequefio de
casos, por ejemplo, la evolucion del melanismo industrial durante el siglo pasa-
do, han sido extrapolados desde periodos de tiempo de decenas de afios a millo-
nes de afios. Sin embargo, la pura extrapolacion (la cual puede ser apropiada en
ciertos casos) limita inevitablemente la amplitud de los fendémenos que estan
siendo buscados y probados.

Por otro lado el registro fosil nos permite analizar directamente la
estabilidad o falta de estabilidad de las especies en el tiempo (usando desde
luego informacion morfologica mas que gendomica). El cambio gradual se pue-
de detectar aun entre muestras ampliamente separadas (aunque al interpretar
las morfologias fosiles se siguen presentando las dificultades antes menciona-
das), y la ausencia de cambios morfoldgicos -estasis- y el traslape temporal del
ancestro putativo y el descendiente est¢ documentado, aun en muestras am-
pliamente separadas. Algunas tendencias en grupos monofiléticos muestran un
patrén puntuado de estasis y cambio rapido ([61] en cerdos africanos; [16] en
ostracodos pleistocénicos), otros un esquema mas gradualista [7, 37a] o una
mezcla de los dos modos [47]. Pero una cosa es clara: la estasis es mas
frecuente que lo que se hubiera predicho a partir de los estudios a nivel de
poblaciones en organismos vivientes. Evidentemente, en muchos grupos el po-
tencial de cambio inherente al sistema genético generalmente no se lleva a
cabo debido a los efectos canalizadores de la seleccion estabilizadora y otras
fuerzas. La combinacién de programas de investigacion paleontologica y
neontologica puede arrojar mas luz sobre el fenomeno de la estasis y su preva-
lencia en algunos grupos, pero no en otros. Por e¢jemplo, sugerencias prelimina-
res interesantes identifican las desviaciones o sesgos hacia un modo o el otro,
correlacionados con el status ecoldgico o los sistemas genéticos ([9, 35], ver
[15] para nueva seleccion de estudios paleontologicos).
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Tendencias

En grupos que muestren un alto grado de estasis dentro de especies, los cam-
bios morfoldgicos tenderan a estar concentrados en épocas de ramificacion del
linaje, i.e., de especiacion. Dadas las dificultades que implica el examinar el
proceso y las consecuencias de la especiacion en organismos actuales, el regis-
tro fosil puede ser la tinica base para determinar el origen de tendencias evolu-
tivas (gradientes de caracteres de magnitudes sustanciales que ocurren dentro
de grupos monofiléticos en periodos sustanciales de tiempo). Las tendencias en
grupos puntuales en los cuales el curso de la evolucion es un patron rectangular
o en forma de escalera [56] a las escalas usuales de resolucion geologica,
seran un tema de especiacion diferencial y eventos de extincidn entre especies,
no una simple extension a largo plazo de la seleccidon natural dentro de las
poblaciones. Este diferencial puede en si mismo todavia ser reducido a la selec-
cion a nivel de organismos, por ejemplo, con la longevidad de las especies como
una consecuencia de las adaptaciones de los organismo, resultado de la compe-
tencia (ver [33] sobre las tendencias en la evolucion del tamafio cerebral). A la
inversa, las tendencias, particularmente aquellas estimuladas por la especiacion
diferencial, pueden ser causadas por la verdadera seleccion de especies ac-
tuando sobre las propiedades irreductibles de las poblaciones (los individuos,
después de todo, no construyen especies). Como Vrba [60] enfatiza, estas al-
ternativas se pueden comprobar con una combinacioén apropiada de informa-
cion paleontoldgica y neontoldgica. Vrba ha apoyado el éxito individual
extrapolado para las tendencias en antilopes africanos (pero que produce resul-
tados inesperados en patrones entre especies via su “hipdtesis efecto™). La
tendencia de Hansen [26] en los modos de vida ontogénicos tempranos de
gasteropodos volutidos terciarios parece implicar una verdadera seleccion de es-
pecies [22, 28].

Las tendencias impulsadas por el origen y extincion diferenciales son
analogos de alto nivel (dentro de grupos monofiléticos) al nacimiento y la muer-
te que comunmente ocurren dentro de las poblaciones. Pero si las tendencias
ocurren porque las especies tienden a surgir con un tipo de morfologia en vez
de otros, entonces encontramos (de nuevo en grupos monofiléticos) un analogo
ala presion de mutacion dentro de las poblaciones (un proceso no convencional
en la microevolucidn, con una fuerza macroevolutiva prometedora aun no eva-
luada). Los posibles candidatos para la prueba paleontologica de la generalidad
de tal “especiacion direccional” [56] incluye la tendencia a originar un tamafno
mas grande o mas pequefio que los ancestros [55] y, especialmente, la cana-
lizacion ontogenética donde nuevas especies “retroceden’ (progénesis o neotenia)
o “saltan” (hipermorfosis) sus trayectorias ontogenéticas (ver [39]para un posi-
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ble ejemplo en pectinidos terciarios). Muchos invertebrados fosiles contienen
una abundante informacion ontogenética en sus conchas exuviadas, pero estos
datos no han sido totalmente explotados debido a la necesidad de marcadores
mas precisos de los estados ontogenéticos, no solo las simples medidas de ta-
mafo. Los trabajos mas detallados sobre la ontogenia del esqueleto en inverte-
brados y vertebrados actuales deberia mejorar la calibracion y abrir la puerta a
una exploracion mas completa de las filogenias de las ontogenias.

La prueba de hipotesis referentes al origen de los patrones de gran
escala por medio de la especiacidon y extincidon diferenciales es una tarea
intimidatoria. Grandes volimenes de datos deben ser recolectados en un rigu-
roso marco filogenético, y los sesgos discutidos anteriormente deben ser supe-
rados o evitados. Nosotros sostenemos que el acceso paleontoldgico sélo a las
morfoespecies no necesariamente es un problema inestable mientras se adopte
un enfoque comparativo. Para grupos relacionados cercanamente, las diferen-
cias relativas en las tasas de morfoespeciacion reflejaran diferencias reales en
las tasas totales de especiacion, a menos que las especies hermanas o cripticas
sean mucho més comunes en el linaje que, de otra manera, exhibe la menor
tasa de morfoespeciacion. Se necesita mas investigacion aqui, pero los escasos
datos disponibles dan pocas razones para sospechar que tal sesgo prevalece
para casi todos los pares de taxa fosiles que han sido comparados de esta
manera. Por ejemplo, la proporcion de especies hermanas en invertebrados
marinos que tienen alta capacidad de dispersién y bajas tasas de
morfoespeciacion evidentemente no es mas alta que en los grupos que tienen
baja dispersion y altas tasas de morfoespeciacion [28]. Lo incompleto del regis-
tro fosil y los pocos datos fenotipicos disponibles, dificultan el establecimiento
de las relaciones ancestro-descenciente, de hecho futil para algunos [43]. Pero
en particular para los organismos marinos con esqueletos bien constituidos, el
registro de taxa superiores y sus tiempos aproximados de origen y extincion son
muy apreciados [37a, 44]. Sin embargo, aun existen problemas importantes: la
calidad del registro fosil mejora al disminuir la edad geoldgica, y un sesgo adi-
cional, la “influencia del Reciente” es impuesto por lo incompleto de nuestro
conocimiento acerca de la biota actual, lo cual engendra la prolongacion de los
alcances geoldgicos de formas jovenes pero raramente preservadas, desde su
descubrimiento ocasional como fosiles, hasta el Reciente, pero no puede pro-
porcionar la misma extension a taxa mas viejos, ahora extintos [45,46]. La
apreciacion cada vez mejor de estos sesgos, y los intentos por analizarlos
estadisticamente, ha generado una valoracion mas realista de patrones en el
origen de taxa superiores en el registro fosil y nuevos enfoques para el trata-
miento de la extincidon como un fenémeno importante por si mismo.



54 D. Jasronsk, S.J. Gourp, y D.M. Raup
Extincion

Virtualmente todas las especies que alguna vez vivieron estan extintas; asi, el
numero de eventos de extincion es aproximadamente igual al nimero de even-
tos de especiacion a todo lo largo del tiempo geoldgico. Por esta razon, la extin-
cion debe ser un elemento importante en el proceso evolutivo total. Para un
bidlogo evolucionista ignorar la extincion seria tan ilégico como el que un
demografo considerara los nacimientos y no las muertes.

El registro fosil provee la tnica base de datos existente para analizar la
distribucion de los eventos de extincion en el espacio y en el tiempo. Las com-
paraciones entre grandes muestras de taxa fosiles pueden producir generaliza-
ciones sobre la interaccion entre caracteres bioldgicos intrinsecos (desde el
tamafo corporal hasta la capacidad de dispersion) y mecanismos motores ex-
ternos para determinar la vulnerabilidad a la extincion de grupos genealogicos y
biotas de intervalos particulares de tiempo. Van Valen compil6é duraciones
taxonémicas dentro de un gran numero de taxa superiores y encontré que la
extincion parecia ser estocasticamente constante (es decir, que la probabilidad
de sobrevivencia de un taxon no dependia de cuanto tiempo habia existido). A
partir de esta observacion extrapolé los procesos ecologicos en el tiempo evo-
lutivo para proponer su famosa Hipotesis de la Reina Roja, donde sefiala que el
ambiente efectivo de una especie se deteriora continuamente debido a los avan-
ces evolutivos de las otras especies que la rodean. Para probar el modelo de la
Reina Roja se requiere de escalas de tiempo paleontolégico pero esto ha sido
dificil de lograr, en gran parte porque los ambientes fisicos raramente permane-
cen estaticos por periodos de tiempo suficiente para permitir que solamente las
interacciones biologicas influyan en sus conclusiones [ 27].

La Reina Roja y sus rivales estan interesados principalmente en las
épocas en que los niveles de extincion de fondo son normales. La discusion
mas intensa se enfoca ahora en el papel de las extinciones masivas en el esta-
blecimiento de nuevos patrones (o simplemente en la interrupcion de aquellos
que surgen en los niveles inferiores), y no sélo en propiciar una competencia
convencional mas intensa. Si las extinciones masivas son mas frecuentes, ex-
tensas, rapidas y con efectos distintos a los que habiamos imaginado, entonces
pueden imponer ya sea un importante factor azaroso a los patrones de reem-
plazo faunistico a través del tiempo, o clasificar los taxa con reglas diferentes a
las que operan en tiempos normales. Esto entra principalmente en el campo de
estudio de la paleontologia, aunque tristemente la aceleracion ocasionada hoy
por el hombre en las tasas de extincidon se podra pronto equiparar en magnitud
y consecuencias biologicas a algunos de los principales eventos en el pasado
geoldgico.
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La estructura fina de las extinciones masivas es dificil de resolver por-
que, irbnicamente, estos interesantes eventos tienden a coincidir (con el tema
de la causacion todavia muy debatido) con las regresiones marinas, las cuales
tienden a ocultar y destruir el registro. Es dificil disefiar esquemas de muestreo,
y son grandes las tentaciones para extrapolar informacion de un solo sitio
deposicional con un registro relativamente completo, pero ya disponemos de
modelos para establecer limites de confianza a los patrones de extincion y
sobrevivencia alrededor de eventos de extincion. Estas aproximaciones, junto
con los analisis mas rigurosos de conjuntos de datos sindpticos y una nueva
generacion de estudios de escala media que abarcan decenas de millones de
afos alrededor de un evento de extincion, pueden conducir hacia nuevos
paradigmas evolutivos, con la extincion como una gran fuerza que perturba el
sistema evolutivo, alejandolo del estado estacionario.

La busqueda de las principales tendencias en la historia global de la
vida debe ser una integracion de procesos de extincion masiva y de fondo.
Estos pueden transcender no solo las luchas adaptativas de los individuos en la
competencia darwiniana convencional, sino también la simple extension de ten-
dencias dentro de grupos monofiléticos al origen y persistencia de nuevos dise-
nos. La teoria de Sepkoski 53 de las tres faunas sugiere un patrén intrinseco de
direcciones en la historia de los invertebrados marinos, no simplemente produ-
cidos por respuestas fortuitamente coordinadas a extinciones masivas en otras
palabras, registrando alglin tipo de “coherencia” ecoldgica entre miembros
taxonomicamente disparados de las faunas (ver también los patrones notoria-
mente similares revelados por el analisis del registro de plantas 41).

Evolucion de comunidades

La discriminacion de comunidades biologicas en el registro fosil esta llena de
problemas: los organismos con cuerpo blando que a menudo son muy importan-
tes en la estructura y funcion de las comunidades vivas, raramente se conser-
van (aunque algunas veces existen sus trazas), y el tiempo promedio puede
combinar poblaciones no s6lo temporalmente disyuntas sino comunidades dis-
cretas. Diferentes ambientes estan sujetos a distintas tasas de sedimentacion y
no deposito, y las partes duras de diferentes mineralogias y microestructuras
estan sujetas a diferentes tasas y patrones de conservacion. Estas dificultades
se agravan en las comunidades de plantas y animales terrestres, donde las ricas
acumulaciones tienden a estar formadas de restos transportados mas que de
restos in situ. Casi todos los procesos ecoldgicos, como la sucesion, son infini-
tamente breves cuando se consideran escalas de tiempo geoldgico, y los inten-
tos por reconocerlos en el registro fosil generalmente han sido engafiosos. (Una
excepcion que es prometedora son los arrecifes y otras comunidades marinas
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del fondo duro, en los cuales la superposicion temporal involucrada en los pro-
cesos sucesionales se mantiene a una escala apropiada; ver [32]). A pesar de
todos estos obstaculos, los paleontélogos han sido capaces de reconocer aso-
ciaciones recurrentes que parecen tener por lo menos algun significado ecologico
en una multitud de ambientes marinos y no marinos.

Las escalas de tiempo del registro fosil son mas adecuadas para estu-
diar la persistencia, cohesividad, y reemplazo de estas asociaciones bioticas, y
no su funcionamiento interno. Por ejemplo, ahora contamos con mucha eviden-
cia fosil (revisado en [25]) para apoyar la idea de que al final de la ltima
glaciacion ocurri6 una fragmentacion profunda de las comunidades terrestres,
y muchas especies que habian sido simpatricas ahora son distantemente
alopatricas y aparentemente incompatibles desde el punto de vista ecologico.
Esta perspectiva a largo plazo plantea limites al concepto de unidades ecoldgicas
estables, fuertemente unidas, y es interesante que cualquier reajuste necesario
a los nuevos asociados ecoldgicos (predadores, presas, competidores) ha ocu-
rrido con poco cambio morfologico detectable (la estasis ha sido penetrante,
alin en grupos con generaciones cortas, como los insectos [14]).

En una escala mayor, el registro fosil puede darnos ideas sobre los
patrones de declinacion y reemplazo entre taxa ecolégicamente equivalentes,
aunque otra vez, la contemporaneidad o la dindmica entre las poblaciones indi-
viduales generalmente esta mas alla de la resolucion. Por ejemplo, Benton [6]
ha argumentado que los dinosaurios no desplazaron competitivamente a los
reptiles terapsidos sino que, regresando a uno de nuestros primeros temas, ra-
diaron después de que los terapsidos habian empezado a declinar,
presumiblemente debido a cambios climaticos y de vegetacion. Entre los inver-
tebrados marinos, como se menciono arriba, las tres faunas de Sepkoski [53]
parecen exhibir separaciones ecologicas asi como temporales: éstas y otras
innovaciones importantes se originan en habitats cerca de la playa y se expan-
den hacia el mar abierto en decenas de millones de afos [31]. Las diferencias
en la riqueza de especies dentro de estas faunas sucesivas no se acomodan por
adicion de especies a las comundiades con patrones muy similares de organiza-
cion, sino que evidentemente son resultado de cambios en la organizacion de la
comunidad y el nimero de tipos adaptativos [2]. Tales estudios paleontologicos
pueden otra vez probar los limites de la extrapolacion para fendmenos ecologicos
y detectar procesos adicionales que no se manifiestan en niveles inferiores y a
escalas de tiempo mas pequefias. Nosotros esperamos una extension mas fruc-
tifera con diferencias, no una refutacion, de los principios darwinianos.

Conclusion: Fortalezas y Debilidades del Registro Fosil

El registro fosil contiene una riqueza de informacién bioldgica, pero nos en-
frentamos con fuertes limitaciones y sesgos para obtener esa informacion. Aqui
solo los resumiremos brevemente.
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Calidad de conservacion

Por lo general los esqueletos duros son las partes que se conservan, con poca o
ninguna informacion de los tejidos blandos, 1a bioquimica o el genoma. Sin em-
bargo, las Lagerstitten ocasionales pueden conservar extraordinariamente de-
talles de tejidos blandos, incluyendo la anatomia interna, y atin ciertos tipos de
informacion sobre el comportamiento.

Cantidad de conservacion

Sélo se conserva una pequefia fraccion de la biomasa original o de la diversidad
taxonomica (quizas 250 mil especies conservadas vs. los varios miles de millo-
nes que seguramente vivieron en el pasado). Dado que la fosilizacion y la pre-
servacion subsecuente requieren de condiciones extraordinarias, el registro esta
sesgado y ciertos ambientes y modos de vida estan sobre o sub-representados.
Pero nuestra muestra disponible esta concentrada en los invertebrados marinos
con esqueletos bien constitudos, lo cual permite un enfoque comparativo entre
clados en muchos casos. También enfrentamos sesgos temporales, con ciertas
eras geologicas representadas de manera desproporcionada en el registro
estratigrafico; y ademas esta el sesgo (que depende del tiempo) en el cual la
preservacion es mejor en las rocas mas jovenes, siendo la biota actual una
muestra extraordinariamente buena, cualitativamente diferente. El control de
estas dificultades representa un enorme desafio para los paleobidlogos. Hoy en
dia disponemos de nuevos enfoques para la eleccion de taxa apropiados, inter-
valos de tiempo, procedimientos de muestreo y el establecimiento de limites de
confianza realistas.

Resolucion temporal

Bajo ciertas circunstancias, una seccion estratigrafica local puede conservar
una cronologia afio por afio. Pero en la mayoria de los casos, se manejan pa-
quetes de tiempo separados, los cuales van siendo afiadidos y forman una frac-
cion del tiempo total transcurrido. Dentro de esos paquetes, la bioturbacion y
otros agentes de tiempo-promedio a menudo limitan la resolucion temporal. La
sedimentacion es espacialmente irregular, asi que no hay garantia ( y rara vez
hay forma de demostrarlo), de que el mismo instante de tiempo esta siendo
muestreado en localidades muy separadas. Hoy disponemos de modelos para
evaluar la resolucion dentro de y entre secciones estratigraficas y éstos mejo-
raran sustancialmente nuestra capacidad para escoger la magnitud de la pre-
gunta que se haga. La estructura fina del proceso de especiacion no se podra
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recuperar de casi ninguna de las secuencias paleontoldgicas, pero el registro
fosil documenta copiosamente el origen y declinacion de un sinntimero de taxa
superiores y adaptaciones importantes.

Resolucion geografica

Normalmente no es posible mapear distribuciones en un instante de tiempo
debido a problemas de correlacion; en el mejor de los casos, se debe permitir
una incertidumbre de decenas o cientos de miles de afios. El analisis ademas se
ve limitado por el hecho de que el registro litologico, para un intervalo de tiempo
dado, puede estar restringido a unos cuantos sitios dispersos alrededor del mun-
do. Por lo tanto, los estudios biogeograficos deben realizarse a una escala mas
amplia que la empleada por los bidlogos. Esta desventaja se ve compensada
por la posibilidad de examinar los cambios en diversidad y distribucion mediante
lapsos sucesivos de tiempo (los cuales, desde luego, se vuelven mas amplios al
aumentar la edad de los afloramientos estudiados).

La deriva de los continentes hace mas dificil la biogeografia, excepto
en las partes mas jovenes del registro. Pero la deriva de los continentes tam-
bién sugiere una nueva diversidad de preguntas interesantes, desde el papel de
la provincialidad cambiante en la regulacion de la diversidad global, hasta los
efectos bidticos exhibidos “cuando las provincias chocan” 29. Al igual que con
muchas otras preguntas biologicas, el registro fosil nos permite tratar estos
fenémenos directamente, y no por medio de extrapolaciones hechas a partir de
observaciones de los sistemas vivientes a corto plazo.
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Tafonomia y registro fosil
Anna K. Behrensmeyer

Los complejos procesos que preservan los restos organi-
cos en las rocas también dejan sus propias marcas, agre-
gando otra fuente de informacion a las muestras fosiles.

M _a muerte de un organismo es el inicio de un proceso creativo de transfor-
macion bioldgicay fisica. Los restos corporales pueden ser reciclados inmedia-
tamente por otros organismos que se alimentan de ellos, o pueden ser reducidos
en forma gradual hasta llegar a convertirse en materia prima de otras estructu-
ras biologicas. Algunos pueden ser removidos de este sistema para preservarse
como fosiles. Los restos que escapan al reciclaje a través de la fosilizacion
alcanzan un cierto grado de inmortalidad, y una pequena parte de ellos se con-
vierte en el registro fosil que usamos como evidencia de la evolucidon orgénica
a través del tiempo geologico.

Un hecho aceptado en paleontologia es que la mayoria de los organis-
mos nunca llega a convertirse en fosiles, aun asi los paleontélogos asumen que
sus muestras de vida antigua constituyen una aproximacion razonable a los
patrones evolutivos de los seres antiguos. En la actualidad esta suposicion esta
siendo reexaminada, con base en una comprension cada vez mejor de los efec-
tos complejos de la preservacion. Cada resto fosilizado de una planta o animal
puede ofrecer una gran cantidad de informacion sobre su historia evolutiva, y
también pistas acerca de su ambiente, su lugar en la cadena alimenticia y sus
interacciones con otras especies, asimismo puede aportar indicios de que los
restos esqueléticos fueron movidos del lugar donde ocurrié la muerte hasta el
sitio donde finalmente fueron enterrados y posteriormente descubiertos. Dicha
informacion esta codificada de una manera compleja y, para leer el codigo
correctamente, primero debemos comprender los procesos de preservacion.

Los problemas que implican los efectos de la preservacion sobre el
registro fosil se extienden a lo largo de todos los phyla y abarcan més de tres
mil millones de afios de historia, hasta las primeras formas de vida que existie-
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ron sobre la Tierra. Las variantes de conservacion en el registro fosil tienen un
efecto significativo sobre la forma en que concebimos la historia de la vida. Por
ejemplo, la mas antigua de las aves pudo ser errdbneamente identificada como
un reptil, de no ser por las impresiones de las plumas que, por fortuna, se pre-
servaron en la Caliza Solenhofen de Alemania. En cuanto a la vida en los
mares antiguos, la complejidad de la fauna antes del Periodo Cambrico (el cual
se inicio hace 570 millones de afios) quiza esté subestimada hoy en dia, simple-
mente porque los organismos de ese tiempo carecian de conchas duras u otras
partes que pudieran fosilizarse facilmente.

Aunque sabemos que muchos tipos de animales, incluso los dinosaurios,
se extinguieron hace 60 millones de afios, hasta ahora no se han encontrado
evidencias de mortandad masiva, como pudiera esperarse si un gran cometa
hubiese chocado contra la Tierra. La falta de evidencia quiza se debe a que en
los fosiles no se puede registrar este tipo de evento catastréfico. De ser asi,
este sesgo ha fomentado una impresion de cambio gradual, aunque el pasado
pudo haber sido puntuado por diversos lapsos de gran estrés para la biota del
mundo.

Dado que la tafonomia es el estudio de los procesos naturales de pre-
servacion y destruccion, aborda directamente el problema de como es que los
fosiles representan organismos del pasado, patrones evolutivos y eventos biolo-
gicos importantes en la historia de la Tierra. La palabra “tafonomia” proviene
del griego y significa “la ciencia de las leyes del enterramiento,” el término fue
acufiado por el paleontdlogo ruso I. A. Efremov (1940). Al definir el campo
como “el estudio de la transicion (en todos sus detalles) de los restos organicos
de la bidsfera a la litésfera,” Efremov se propuso incluir tanto plantas como
animales; cambios fisicos y quimicos como la litificacién y el enterramiento, y el
importante problema del sesgo en el registro fosil.

Aunque todos los organismos que han vivido sobre la Tierra han dejado
relativamente pocos restos fosiles, la fosilizacion no siempre es un evento raro.
Existen incontables microorganismos fosiles bajo el suelo de los océanos, y
miles de millones mas alrededor de nosotros en las rocas continentales. En
algunos ambientes del pasado y también en los actuales, la fosilizacion es la
regla y no la excepcion. Las posibilidades de que un organismo se fosilice no
estan distribuidas al azar en el tiempo y en el espacio, sino que siguen patrones
discernibles y probabilidades medibles. Asi, los fosiles se pueden considerar
como los productos de un “muestreo natural” de las biotas originales. Una vez
que se entienden los procesos tafondomicos responsables de la formaciéon de
estas muestras, es posible reconstruir con mayor exactitud los patrones biologi-
cos subyacentes, o reconocer cuando las muestras no concuerdan con una
cuestion particular en lo referente a la evolucion o la paleoecologia.
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La tafonomia juega un papel importante en muchos tipos distintos de
problemas paleontoldgicos. Puede ayudar a contestar la pregunta de por qué
los restos de un cierto tipo de molusco estan fragmentados e incompletos, mientras
que los de otro molusco en la misma roca estan intactos, lo cual indica posibles
sesgos en la preservacion de diferentes especies. Tales consideraciones
tafondomicas pueden ser muy importantes cuando la presencia o ausencia de
especies particulares se emplea para correlacionar estratos y ubicarlos en una
secuencia de tiempo. En capas de roca donde abundan los huesos, conchas o
restos vegetales, el analisis tafonomico puede ayudar a diferenciar entre lo que
fue enterrado cerca del lugar de muerte y lo que fue transportado de otro sitio
lejano: esta informacion es valiosa para los paleoecologos cuando tratan de
reconstruir comunidades de organismos extintos. Ademas, los arquedlogos
emplean la tafonomia para determinar si los patrones de agrupamiento o de
ruptura en huesos, fueron causados por actividad humana o por otros animales
como hienas o lobos.

La tafonomia tiene que ver no sé6lo con los fosiles, sino con todos los
procesos organicos e inorganicos que afectan a los restos desde su muerte
hasta la litificacion y finalmente la recoleccion. Desde una perspectiva tafonémica
los fragmentos esqueléticos pueden ser mas interesantes que los esqueletos
completos, porque la naturaleza de la fragmentacion puede indicar cuéles fue-
ron los procesos responsables de la preservacion. Como consecuencia, los
tafbnomos estudian el registro fosil de una manera mucho mas completa que
aquellos investigadores que buscan restos perfectamente conservados. La in-
vestigacion de la muerte, descomposicion y enterramiento en ambientes mo-
dernos también es parte de la tafonomia, ya que éstos constituyen analogos
esenciales para comprender el pasado.

De la biosfera a la litosfera.

El marco conceptual de la tafonomia consta de fases sucesivas de transforma-
cion -muerte, descomposicion, enterramiento, fosilizacion- separadas por los
procesos que ocurren entre cada fase. Todos los organismos que llegan a fosi-
lizarse deben pasar por transformaciones importantes: mueren, son consumi-
dos o sufren descomposicion por la exposicion al sol, la lluvia, etcétera, sus
restos son movidos o enterrados en el sitio donde quedaron, y por fin después
del enterramiento permanente son litificados. La muestra resultante inevitable-
mente porta la marca de los procesos que ha sufrido, pero las pistas de estos
“rasgos” tafondmicos tal vez no sean muy aparentes. Dada la complejidad de
las transformaciones, resulta facil ver por qué las muestras fosiles no se pue-
den considerar, a priori, como equivalentes de las muestras bioldgicas tomadas
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de ecosistemas modernos. Para reconstruir los atributos bioldgicos de los orga-
nismos fosiles es necesario tomar en cuenta las etapas de la fosilizacion, consi-
derando en cada fase sus posibles influencias sobre las muestras fosiles.

Aunque los procesos tafondmicos se inician con la muerte, algunos
organismos tienen mayores probabilidades que otros de llegar a ser fosiles,
debido a sus habitos y a los habitats que ocupan durante su vida. Obviamente
los organismos acuaticos tienen una gran ventaja sobre los que viven en plani-
cies de erosion u otros lugares donde sus restos tienen poca oportunidad de ser
enterrados permanentemente. Los organismos que habitan tales ambientes in-
dudablemente han sido importantes en la evolucion, pero su registro se perdio
en etapas tempranas en la transicion de la biosfera a la litosfera. Algunos orga-
nismos tienen ventajas para la fosilizacién porque viven total o parcialmente
enterrados, y por esta razon las especies que habitan en madrigueras o que
poseen estructuras de sujecion o raices en el sustrato, estarian mejor represen-
tadas en los conjuntos fosiles.

La morfologia original, el tamafio poblacional, la historia de vida y la
conducta de los organismos igualmente afectan su potencial de fosilizacion. No
debe sorprendernos que los moluscos marinos, con sus conchas resistentes y
mineralizadas, formen una parte significativa del registro fosil, mientras que los
restos de insectos son raros. El estudio tafondmico debe tener en cuenta tales
efectos generales heredados del mundo viviente, y preguntas tales como “; Esta
especie de trilobite era originalmente abundante, o s6lo se preservé con facili-
dad?” son a menudo una consideracion muy importante al reconstruir las co-
munidades antiguas.

Generalmente los mejores fosiles son producidos por el enterramiento
de organismos vivos mediante catastrofes naturales. Muchos de nuestros
especimenes mas completos son resultado de tales eventos, un ejemplo notable
son los restos humanos conservados por erupciones volcanicas como la de
Pompeya, y los fosiles que resultan del entrampamiento de animales vivos en
las chapopoteras del Rancho La Brea, cerca de Los Angeles. Las oportunida-
des de preservacion pueden verse favorecidas por tormentas severas, epide-
mias o cambios en la temperatura, disponibilidad o quimica del agua; todos
estos factores pueden dejar al mismo tiempo gran cantidad de individuos muer-
tos, enterrados y no enterrados. La mortalidad en masa tipicamente rebasa las
capacidades de reciclaje de los carrofieros locales, lo cual da tiempo para el
enterramiento de restos mas o menos completos.

Con frecuencia, bajo circunstancias normales de muerte y acumula-
cion paulatina de cadaveres debidas a depredacion, enfermedad, accidentes y
vejez, los materiales organicos son consumidos o destruidos, pero algunos tipos
de organismos dejan grandes cantidades de fosiles potenciales. Animales como
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los ostracodos (crustaceos pequeiios) y, en el pasado los trilobites, mudan sus
partes mineralizadas cuando crecen y cada individuo deja muchos esqueletos.
Organismos pequefios y prolificos como los foraminiferos y algas unicelulares
producen grandes cantidades de restos mineralizados que se acumulan cuando
las poblaciones experimentan ciclos normales de nacimiento y muerte. Muchos
de estos restos pueden pasar, aun a través de los depredadores, sin sufrir dano
alguno.

Dado que la mortalidad en masa o la muerte y enterramiento instanta-
neo crean las condiciones iniciales Optimas para la fosilizacion, es posible que una
porcion significativa de nuestro registro fosil se deba a eventos excepcionales
como esos. Por supuesto que la preservacion a largo plazo también depende de
muchos otros factores, y un episodio como la posible extin-
cion en masa de los dinosaurios al final del Periodo
Cretacico quiza no reunié todas las condiciones tafonomicas
requeridas para dejar un registro fosil abundante.

Hay pocas dudas acerca de que el registro tam-
bién incluye grandes muestras de acumulacion lenta de res-
tos. Las dos fuentes de evidencia fosil, catastrofica y pau-
latina, tienen consecuencias muy diferentes para los estu-
dios evolutivos. Los organismos cuyo mejor registro se con-
serva mediante eventos de mortalidad masiva, constituyen
muestras de un solo momento, como fotografias instanta-
neas, a menudo con periodos largos de tiempo intermedio
‘| entre ellas. Los organismos que dejan registros paulatinos
ofrecen muestras mas continuas. La cantidad de tiempo
'| que puede estar representada en esas muestras afecta de

manera significativa las interpretaciones de los patrones
evolutivos como “puntuados” o “graduales,” porque las

Figura 1. La desintegracion de un hueso durante un periodo de siete
afios, ilustra algunos de los procesos que destruyen a los restos organicos,
pero que también dejan marcas distintivas que pueden permitir la identi-
ficacion de dichos procesos. Este gnu se fotografio primero unas cuantas
horas después de su muerte. La mandibula (con longitud aproximada de
30 cm) se separd del resto del esqueleto en el primer ano, y se le puede
observar sufriendo los efectos de la exposicion al sol, la lluvia, las tor-
mentas de polvo y el pisoteo de otros organismos, en el Parque Nacional
Amboseli en Kenia. La destruccion de la colagena cerca de la superficie
osea provoca descamacion y astillamiento, pero los principales proce-
sos responsables de la desintegracion final son el pisoteo y el crecimien-
to de plantas al rededor de la mandibula. Los restos de vertebrados que
escapan a la destruccion por estos procesos, generalmente a través de
enterramiento rapido, eventualmente pueden ser recuperados como fo-
siles. (Fotografia de la autora).
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muestras mas continuas parecen mostrar cambios graduales y las muestras
instantaneas indican cambios puntuados, repentinos, independientemente de sus
patrones originales subyacentes.

Aunque los paleontologos en general, y los paleoecélogos en particular,
han apreciado la diferencia entre estos dos tipos de informacion en el registro
fosil, se ha trabajado relativamente poco en las implicaciones tedricas que esto
tiene para los estudios evolutivos. Hasta hace poco tiempo han empezado a
aparecer en la literatura algunas discusiones sobre la cantidad de tiempo repre-
sentada en las muestras fosiles (Schindel,1982; Sadler & Dingus, 1982;
Behrensmeyer, 1982a; Gingerich, 1983). Otros tipos de tanatocenosis (asocia-
ciones de muerte), como los cadaveres que son acumulados por depredadores
y carrofieros, o aquellas que se deben a la repeticion de eventos en pequeia
escala, como tormentas o inundaciones, tienen diferentes implicaciones para
los estudios evolutivos y paleoecoldgicos, y requieren mayor investigacion.

Cuando un organismo muere y sus restos se acumulan, ya sea por
eventos paulatinos o catastroficos, generalmente se establece una competen-
cia intensa entre otros organismos por los nutrientes almacenados en su cuer-
po. Esto, combinado con el intemperismo fisico y la disolucién de las partes
duras, lleva pronto a la destruccion (como se ilustra en la Fig. 1) a menos que
los restos sean enterrados rapidamente (Behrensmeyer, 1978). Un mecanismo
de enterramiento rapido es la revoltura y mezcla del sustrato que llevan a cabo
los organismos excavadores. En ambientes marinos, los restos de moluscos no
excavadores, peces y otros organismos pueden ser enterrados en el sustrato y
en la superficie del suelo, el mismo proceso ayuda a enterrar los huesos. Por
supuesto, los animales que deliberadamente entierran huesos o tienen escondi-
tes bajo la tierra o en cuevas -perros, hienas y hasta seres humanos- aumentan
la probabilidad de que se preserven sus alimentos preferidos. El pisoteo del lodo
blando alrededor de los charcos o a lo largo de las orillas de los lagos también
puede conducir al enterramiento rapido de cualquier objeto que sea pisoteado.

Estos mecanismos contrastan con la imagen popular del enterramiento, con-
cebido como una acumulacion lenta de sedimento por periodos largos de tiempo, una
precipitacion que gradualmente cubre los restos organicos. Esta forma de enterra-
miento ocurre en efecto, sobre todo en las profundidades del océano, pero en muchos
casos la preservacion por enterramiento lento no. podria contrarrestar las rapidas
tasas de destruccion y reciclaje organico

Los restos que no se entierran poco tiempo después de la muerte del
organismo se ven sujetos a muchos tipos de procesos que tal vez no los destru-
yan inmediatamente, pero que pueden dejar sus propias marcas en el registro
fosil. Las conchas que yacen sobre el piso oceanico tipicamente se ven coloni-
zadas por algas calcareas incrustantes o por briozoarios, y las muestras fosiles
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resultantes permiten a los investigadores evaluar la probable importancia de los
restos de conchas no enterrados, que actiian como sustratos duros y afectan la
estructura de la comunidad antigua (Kidwell & Jablonski 1984). Los huesos y
dientes que son arrastrados por los rios pueden adquirir rastros de abrasion y
también presentar agujeros o excavaciones, los cuales muestran que sirvieron
como alimento o habitacidon de larvas de insectos acudticos, o que fueron par-
cialmente disueltos en agua acidificada.

La mezcla de diferentes tipos de restos organicos indica una historia
tafonomica larga y compleja. Algunos sitios fosiliferos bien conocidos, como la
Colina del Diente de Tiburén en el sur de California y los Acantilados Calvert
de Maryland, tienen una combinacion de restos 6seos de mamiferos terrestres
y marinos, dientes de tiburdn y restos de aves e invertebrados marinos. Estos
sitios guardan registro del transporte y mezcla de restos en rios, estuarios y
playas, restos acumulados que provienen de una area muy grande y que se han
ido acumulando durante cientos o miles de afios.

A menudo los procesos tafondmicos dejan rastros distintivos en los
fosiles, los cuales llegan a ser en si mismos un objeto de estudio. Si se logra
identificar el agente o proceso responsable de ciertos rasgos particulares de
una asociacion fosil, esto indica cuales sesgos tafonomicos se pueden presen-
tar en el conjunto. Por ejemplo, los puercoespines de Sudafrica colectan huesos
secos y los llevan a cuevas o madrigueras para masticarlos, al parecer con el
proposito de mantener afilados sus incisivos (Brain 1980, 1981). Sus marcas de
masticacion son distintivas, y los paleontoélogos que encuentren huesos fosilizados
con tales marcas deben tener en cuenta la posibilidad de que el conjunto de
fosiles haya sido creado, al menos en parte, por los puercoespines. Esto llega a
ser importante para decidir si los animales representados en el conjunto nos dan
una imagen verdadera de la comunidad original, y si el agente que reunio los
huesos pudo haber sido una hiena o un antepasado humano, en lugar de un
puercoespin. Para los restos con historias tafonémicas simples o complejas, el
enterramiento sigue siendo el paso mas critico en el proceso de preservacion, y
solo el enterramiento permanente producira fosiles duraderos. Esta es una fun-
cion de los procesos geoldgicos a gran escala; las cuencas que experimentan
una acumulacion neta de sedimentos a través del tiempo preservan el registro
organico, y los intervalos de acumulacion de sedimento y erosion determinan en
ultima instancia los tiempos de la preservacion fosil y los lapsos entre ellos.

Generalmente se considera que los fosiles “se convirtieron en piedra”
debido al reemplazamiento de las partes duras originales por minerales secun-
darios. Sin embargo, muchos fosiles conservan una gran proporcion de sus
componentes minerales originales y en algunos casos también quedan restos de
las partes blandas. Con frecuencia el carbonato de calcio original en corales y
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foraminiferos fosiles esta lo suficientemente preservado para permitir el analisis
isotopico de la composicion del agua en que habitaban estos animales cuando
estaban vivos. Los huesos pueden conservar suficiente fosfato de calcio original
para permitir el andlisis del consumo de estroncio del animal vivo, proporcionando
asi informacion acerca de su dieta. Los problemas que dichos analisis presentan,
por lo general se deben a la contaminaciéon con minerales nuevos depositados en
los espacios porosos, y no a la pérdida de minerales originales.

El proceso de mineralizacidn, o diagénesis, es sumamente variado y esta
en funcion de la composicion original del organismo, combinada con la quimica
del ambiente donde quedo enterrado el resto. En muchos ambientes quimicos -
por ejemplo en los suelos altamente acidos de las selvas tropicales- las partes
duras y blandas de un organismo se pueden disolver completamente, produciendo
un sesgo diagenético en contra de los organismos ahi enterrados. La pérdida de
un fosil puede ocurrir en cualquier momento posterior al enterramiento; muchos
se conservan hasta que son expuestos por levantamientos de tierra y erosion, solo
para ser destruidos por la disolucion del suelo antes de que algtin colector los
encuentre. Los cortes que se hacen al construir carreteras, y otras excavaciones
humanas a gran escala, son populares entre los paleontélogos porque exponen las
rocas por debajo de esta zona de disolucion que esta en la superficie.

Otros cambios que pueden ocurrir durante la diagénesis incluyen la
compresion, distorsion y fragmentacion de material esquelético por el peso del
sedimento sobreyacente. Los organismos enterrados en lodos o turba, materiales
altamente compresibles, pueden preservar menos informacion util que aquellos
enterrados en arena, debido a la mayor distorsion que se da en los sedimentos
mas susceptibles a la compresion. La mala preservacion es la ruina de muchos
de los intentos que realiza el paleont6logo por reconstruir la anatomia de un fosil
importante. Por ejemplo, los craneos de Sivapithecus, un hominido del Mioceno
de China, se preservaron en lignito (carbon) y estan tan aplanados que gran
parte de su anatomia craneana interna es inaccesible, al menos por los métodos
existentes. En particular la cuestion de la capacidad craneana o el volumen del
cerebro, son dificiles de establecer en craneos que han sido rotos o aplastados
(Walker 1980), como es el caso del craneo de Ramapithecus que se muestra
en la Figura 2. En contraste, el craneo de Australopithecus ha conservado
gran parte de su estructura original porque se llend con arena durante la
fosilizacion.

De la litosfera a la actualidad

Tradicionalmente los paleont6logos s6lo han buscado los especimenes mejor
conservados para realizar estudios morfologicos y evolutivos aunque, si no dis-
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ponen de otra cosa, también han aprendido a sacar el mayor provecho del
material fragmentario. La busqueda de los fosiles mas completos ha resultado
en sesgos fuertes hacia aquellos individuos, especies y situaciones de sedimen-
tacion que ofrecen la mejor preservacion. La mayoria de las colecciones de
museos, aunque poseen muchos ejemplos de buena preservacion, no pueden
ofrecernos datos precisos sobre la composicion de las comunidades antiguas.
Por ejemplo, a menudo uno no puede estar seguro si la ausencia de una especie
en una localidad particular es “real” o se debe al descuido consciente o incons-
ciente del colector.

Al plantearse nuevas interrogantes en torno a la biologia de poblacio-
nes fosiles y en paleoecologia, se han hecho esfuerzos por colectar muestras
no sesgadas en las cuales se recupere todo el material fosil de una localidad
nueva, independientemente de que los ejemplares sean grandes o pequeios,
estén completos o fragmentados. Esta forma de recoleccidon en afloramientos
fosiliferos antiguos puede ayudar a resolver dudas acerca de la presencia o
ausencia de una especie.

El nuevo tipo de colecta representa un desafio para los museos, porque
su valor radica en las caracteristicas tafonémicas de todo el conjunto de fosiles
y no en las de algunas especies identificables. Generalmente los museos cata-
logan y almacenan los especimenes de acuerdo a lo que son y no a las caracte-
risticas tafondomicas que representan, y asi es probable que esta nueva orienta-

Figura 2. Un extraordinario craneo de Ramapitécido proveniente de China (izquierda), con
una edad aproximada de 8.5 millones de afios, se conoce como “el craneo perfecto” porque
estd casi completo; sin embargo, debido a que sufrié aplanamiento durante su preservacion en
un depdsito de lignito, serd dificil reconstruir sus rasgos morfologicos. La deformacion es mas
notoria en las orbitas oculares, que en la vida del organismo eran mas redondas pero ahora se
ven casi planos. En cambio el craneo del Australopithecus robusto (derecha), con una edad
aproximada de 1.5 millones de afios y proveniente de Kenia, no sufrié aplanamiento durante
la fosilizacién porque se rellend de arena. Las orbitas oculares redondeadas, los arcos supraciliares
y la cresta en la parte superior del craneo (sitio de insercion para los fuertes musculos
mandibulares) han conservado su estructura original (Fotografia superior por Margo Crabtree,
cortesia de Science 84)
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cion del trabajo paleontoldgico produzca algunos cambios en el ultimo de los
lugares donde lleguen a descansar los restos organicos que han sobrevivido la
transicion de la biosfera a la litdsfera. Las colecciones de los museos con infor-
macion tafonémica permitiran a los investigadores construir una base de evi-
dencia sdélida para entender los procesos de preservacion y sus efectos en el
registro fosil.

Dado que la tafonomia busca en el mundo actual la informacién sobre
los procesos que transforman los restos organicos en fosiles, el estudio de los
ambientes recientes y el trabajo experimental en problemas como el transporte
de conchas y huesos en el agua, forman parte importante de la investigacion
tafonomica. Sin embargo, este enfoque tiene sus limitaciones, porque no todos
los procesos que han afectado el registro fosil se pueden encontrar en los
ecosistemas modernos o reproducirse experimentalmente. Muchos procesos
biologicos, e incluso algunos fisicos, fueron distintos en épocas pasadas y en si
mismos han evolucionado. Por ejemplo, en los mamiferos, el desarrollo de dien-
tes capaces de triturar huesos tuvo un efecto claro en el grado de conservacion
de los restos dejados por los depredadores. Parte de nuestra comprension de
los procesos tafonémicos antiguos debe derivarse del examen cuidadoso de las
marcas que quedaron en el registro fosil, particularmente en el pasado mas
distante, donde los analogos recientes tienen un valor limitado (Olson 1980). En
muchos casos, es necesario admitir las limitaciones en las muestras fosiles sin
poder descifrar los procesos que provocaron sus sesgos tafondmicos.

Temas recurrentes

En paleontologia y arqueologia se estan investigando actualmente diversos pro-
blemas tafonémicos. Ya que la tafonomia es un campo relativamente nuevo, y
casi toda la investigacion paleontoldgica tiene sus propias consideraciones
tafonomicas, no existe aun una sintesis teorica que sea aceptada ampliamente, o
un conjunto de problemas tafondomicos “tipicos.” Sin embargo, hay varios temas
recurrentes que cruzan los limites tradicionales entre disciplinas como la
paleontologia de invertebrados y la de vertebrados. Estos temas incluyen la iden-
tificacion de procesos especificos que dejan marcas en los restos organicos, las
circunstancias que preservan unas especies y no a otras en los conjuntos fosiles,
el transporte de los restos organicos, y “el tiempo promedio” o la cantidad de
tiempo representado en las muestras fosiles. Cada uno de estos casos puede ser
ilustrado mediante un ejemplo de la investigacion tafondmica actual.

Una de las formas mas conocidas de investigacion tafonémica es la
identificacion de procesos o agentes especificos, por medio de las marcas que
dejan en los fosiles. Dicho trabajo es importante para revelar sesgos en las
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reconstrucciones paleoecoldgicas, y ademas puede proveer evidencia acerca
de la conducta de organismos extintos -los agentes tafonomicos que modifica-
ron los restos organicos. En algunos casos, como el de las marcas de mordedu-
ra que un reptil marino extinto dejo en la concha de un amonite similar a Nautilus
(Kauffman & Kesling 1960), la identidad del agente es muy obvia. Sin embar-
g0, en muchos otros casos la evidencia puede ser ambigua: la rotura generaliza-
da en conchas de amonites puede ser causada por depredadores, por aplasta-
miento bajo las capas de sedimento o por implosion debida a la presion del
agua. El problema principal para identificar un proceso tafonémico es mostrar
qué caracteristicas particulares de un fosil o conjunto de fésiles pudieron haber
sido causadas por ese Unico proceso.

Como agentes tafondmicos, los seres humanos o sus ancestros han
estado trabajando por lo menos desde que su comportamiento comenzo6 a in-
cluir el consumo de carne y el uso de herramientas. Es casi seguro que los
primeros hominidos se proveian de carne en formas distintas a como lo hacen
otros carnivoros y carrofieros; por tanto deben haber dejado marcas distintivas
en los restos 6seos. La identificacion de estas marcas ha sido objeto de estudio
entre quienes investigan los origenes de la humanidad (Gifford, 1981), porque
puede aportar evidencias firmes acerca de la conducta de nuestros primeros
ancestros y quizas también la evidencia mas antigua de un rasgo distintivo de
los humanos: el uso de herramientas. (Ver “Home Basis and Early Hominids”
de Richard Potts, en American Scientist, julio-agosto de 1984).

Durante algunos afios los antropologos y divulgadores basaron sus hi-
potesis de conducta violenta entre los antiguos humanos en los conocidos depo-
sitos de huesos rotos en cuevas de Sudafrica (p. ej., Dart, 1949). Sin embargo,
recientemente han habido muchos estudios sobre rupturas 6seas provocadas
por agentes distintos a los humanos, y esta claro que la mayoria, si no es que
todas las rupturas, pudieron haber sido causadas por hienas y otros carnivoros
o carrofieros que frecuentaban las cuevas. Los patrones de ruptura parecen
deberse tanto a las propiedades fisicas de los diferentes huesos como al agente
que provocé la ruptura (Brain, 1981). Sin embargo, continta la busqueda de
patrones de ruptura especificos de seres humanos, y es de particular interés en
cuestiones tales como, por ejemplo, cuando fue que los primeros humanos lle-
garon a Norteamérica (Haynes, 1983).

Actualmente, las marcas de corte en huesos se consideran como evi-
dencia de actividad humana con mayor importancia que las rupturas u otros
patrones de dafo 6seo (Bunn, 1981; Potts & Shipman, 1981; Shipman & Rose,
1983). Existen muchos procesos que dejan marcas similares en los huesos,
incluyendo la masticacion por carnivoros, el mordisqueo por roedores, los cor-
tes con instrumentos de piedra, de hueso o de metal, el pisoteo y aun la prepa-
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racion de especimenes fosiles con excavadores dentales. En un esfuerzo por
clasificar estas marcas, con los microscopios optico y electronico de barrido se
han examinado aquellas que son distintivas y que fueron halladas en una peque-
fla muestra de huesos fosiles de la Cafiada de Olduvai y de la parte oriental del
Lago Turkana. Para tener una base de comparacion, se examinaron también
huesos frescos cortados con diversos tipos de instrumentos afilados. De todas
las marcas encontradas, las diminutas estriaciones paralelas que se observan
en el fondo de las ranuras parecen provenir solamente del empleo de instru-
mentos de piedra por seres humanos, y tales rasgos se presentan en huesos
fosiles del Pleistoceno temprano, como se muestra en la Figura 3. Los resulta-
dos de este trabajo apoyan la idea de que los hominidos de Olduvai y del Lago
Turkana (hace 1.9-1.8 millones de afios) comian carne, aunque sin duda conti-
nuaran las investigaciones acerca de otros procesos que puedan dejar
estriaciones microscopicas.

Figura 3. El uso de herramientas de piedra deja una marca caracteristica en los huesos: finas
estrias paralelas en el fondo del surco. El hueso en la foto de la izquierda proviene de los
depositos Pleistocénicos de la Barranca de Olduvai en Tanzania y presenta dichas marcas, las
cuales se han interpretado como evidencia importante de consumo de carne por parte de los
hominidos hace 1.9-1.8 millones de afios. La micrografia electronica de barrido en la imagen de
la derecha muestra un acercamiento de esas marcas, hechas en hueso reciente que fue cortado
experimentalmente con un instrumento afilado de piedra. (Fotografia cortesia de R. Potts).

Como segundo tema de investigacion tafonomica, la preservacion dife-
rencial de especies representa un punto de interés fundamental para los
paleoecologos, y también para los estratigrafos, que necesitan apoyarse en solo
unos cuantos fosiles de cada conjunto para establecer correlaciones. Es bien
sabido que porciones importantes de las comunidades vivientes originales no
quedaron representadas en el registro fosil; un importante articulo de Lawrence
(1968) compara comunidades actuales y oligocénicas de ostras marinas, y cal-
cula que se ha perdido 75% de la informacion acerca de la comunidad de
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especies oligocénicas. La parte que falta incluiria formas plancténicas y de
cuerpo blando, que fueron destruidas por completo o transportadas lejos del
sitio de preservacion. Asi, el subconjunto de organismos que forman la asocia-
cion fosil se usa para la reconstruccion paleoecologica a sabiendas que se trata
solo de una pequefia porcion de la comunidad original.

Ciertos ejemplos espectaculares de preservacion en el registro geologico
incluyen a los organismos de cuerpo blando y nos muestran lo que falta en los
conjuntos fésiles mas tipicos, que s6lo contienen partes mineralizadas. Uno de
los ejemplos mas notables es la fauna de la Lutita Burgess, un conjunto de
organismos de cuerpo blando y otros con partes duras, que representa la vida
marina de hace aproximadamente 530 millones de afios.

Los animales incluyen trilobites, braquidopodos, gusanos, esponjas, crus-
taceos, moluscos primitivos, medusas, los cordados mas antiguos, asi como
numerosos artropodos y otros organismos con morfologias misteriosas. En la
lutita se encontraron cuerpos completos, incluyendo partes delicadas como las
antenas, preservados en forma de delgadas peliculas de aluminosilicato y de
carbon. Con base en este material se han identificado unas 150 especies, aproxi-
madamente la mitad de ellas corresponde a organismos de cuerpo blando (prin-
cipalmente artropodos) que son exclusivos de este conjunto fosil. La lutita se
presenta a lo largo de una pendiente rocosa en Columbia Britanica; la zona
fosilifera tiene aproximadamente 10 metros de espesor, pero muchos de los
restos mejor conservados se encontraron en una unidad cuyo espesor es menor
a 1 metro (Whittington 1971, 1980). La Figura 4 muestra dos fosiles y una
reconstruccion paleoecologica de esta comunidad marina del Cambrico.

Las circunstancias que condujeron a esta preservacion han sido estu-
diadas con mucha atencion. Aunque las discusiones que se han publicado no
emplean la palabra “tafonomia,” son buenos ejemplos de como los paleontdlogos
reconstruyen la historia tafondmica de una asociacion fosil que carece de ana-
logos modernos. La mayoria de los autores esta de acuerdo en que el depdsito
se formod en un sitio donde la base de un arrecife se uni6é con los abanicos
submarinos que delimitaban depresiones de agua estancada, venenosa para la
mayoria de los organismos aerdbicos. Entre el arrecife y el agua andxica habia
una zona inclinada cuyo sustrato lodoso sirvié de sustento a una rica fauna
marina. El deslizamiento del lodo inestable arrastr6 consigo organismos vivos y
material esquelético hacia la zona andxica, donde la muerte y el enterramiento
probablemente ocurrieron en forma instantanea. No hubo oportunidad para que
los carrofieros actuaran sobre los restos, y el ambiente quimico del lodo evito la
accion bacteriana, preservando asi las partes duras y blandas sin desintegra-
cion. Los cambios subsecuentes tuvieron que ver principalmente con la com-
presion de los restos (Morris & Whittington, 1979; Whittington, 1980).
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Lareconstruccion de los orga-
nismos requiere una cuidadosa exca-
vacion de las delgadas peliculas que for-
man las impresiones corporales, segui-
da del estudio bajo el microscopio. El
mismo animal puede verse muy dife-
rente, dependiendo de la orientacion de

su cuerpo durante la compresion. A fin [

de evitar confusiones o identificaciones
erroneas se han desarrollado métodos

especiales para reconstruir animales |
“en volumen” a partir de las impresio- |

nes bidimensionales de sus cuerpos
(Briggs & Williams, 1980). Tales técni-

cas ayudan a eliminar un sesgols

tafonémico que podria resultar en la

designacion de un ntimero de especies |-
mayor al que en realidad estuvo pre-|.

sente en la comunidad. La distorsion es
un problema recurrente en todas las
ramas de la paleontologia.

Para el caso de la fauna de
Burgess, existen otros problemas
tafonomicos involucrados en la recons-
truccion paleoecologica de esa comu-
nidad marina original. Dado que los or-
ganismos fueron transportados al lugar
de enterramiento, en vez de quedar en-
terrados donde habian vivido, es dificil
recrear sus asociaciones reales de vida,
asi como sus habitats. De hecho, la re-
construccion que se muestra en la figu-
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Figura 4. Reconstruccion paleoecologica de la
vida de los mares del Cambrico, hace 530 millo-
nes de afios, basada en el registro unico preser-
vado en la Lutita Burguess de Columbia Britani-
ca. Las dos fotografias pequeflas muestran a or-
ganismos de cuerpo blando tal y como aparecen
en la lutita, Waptia fieldienis (arriba) y Opanibia
regalis (abajo). Aunque éstos organismos, y los
otros que se muestran en la reconstruccion, fue-
ron enterrados juntos, probablemente no vivie-
ron en el mismo lugar. En vida, los diversos taxa
habitan diferentes nichos en el mar, y los proce-
sos tafonoémicos los llevaron al mismo lugar de
enterramiento. (Fotografias cortesia de C. Clark
y la Smithsonian Institution).

ra 4 combina taxa provenientes de distintas capas del depdsito; sus patrones de
asociacion en vida siguen siendo una suposicion. Los distintos modos de vida,
ya sea excavador, nadador, o de movimientos activos sobre la superficie del
fondo, se deben inferir partiendo de las caracteristicas morfologicas y no del
contexto sedimentario.

Una pregunta importante para los paleontdlogos es qué tan bien la fauna
de Burgess representa la vida en los mares del Cambrico. A pesar de una
tendencia generalizada en el sentido de considerarlacomo una fauna rara, no
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representativa, Whittington (1980) ha argumentado que realmente puede ser
una buena muestra de la vida marina durante el Cambrico. Sefiala que la fauna
incluye organismos tipicos del Cambrico con esqueletos mineralizados, y que la
gran cantidad de animales de cuerpo blando se puede explicar por las raras
circunstancias de enterramiento y preservacion. Probablemente muchas comuni-
dades del Cambrico fueron dominadas por artrépodos y gusanos, pero como
éstos rara vez se conservan en el registro fosil, las muestras tipicas de organismos
con partes duras estan sesgadas (como la comunidad de ostras que se menciond
anteriormente) debido a la pérdida de un gran porcentaje de la diversidad original.

El estudio de la historia del transporte -como los restos organicos pu-
dieron haber viajado del sitio original de muerte hasta su lugar de enterramiento
final- es otro tema que se repite en las investigaciones tafondémicas. Los restos
durables tienen mas probabilidad que los fragmentos delicados de soportar uno
0 mas episodios de movimiento y sobrevivir a ellos para llegar a convertirse en
fosiles. Las conchas pueden ser transportadas por gaviotas, olas o corrientes
de marea; los huesos son movidos por depredadores, por accion de los arroyos
o aun (en el caso de los huesos de roedores) por las hormigas (Shipman &
Walker, 1980). Mientras mas durables sean los restos, y mientras mas tiempo
permanezcan al descubierto antes de ser enterrados, mas compleja serad la
historia de su transporte. Asi, las rayaduras en huesos debidas al pisoteo pue-
den ser borradas por una fase subsecuente de transporte en un arroyo arenoso.
Finalmente, los restos pueden llegar a convertirse en guijarros redondeados de
hueso o de concha, perdiendo asi toda evidencia de los procesos anteriores
debido a la accidon desgastante del agua, el viento y los sedimentos.

Para muchas muestras fosiles compuestas de restos fragmentarios,
cierto grado de transporte parece ser la regla y no la excepcion. Los restos mas
resistentes de los vertebrados, como mandibulas, dientes y huesos de los pies,
pueden sobrevivir varias fases de transporte, primero pueden ser movidos por
las tormentas a una planicie de inundacion, para ser enterrados a poca profun-
didad y luego quedar expuestos de nuevo por efectos de la erosion, para final-
mente caer a un rio y ser arrastrados por la corriente (Behrensmeyer, 1982b).
Dado que los huesos frescos estan llenos de espacios porosos, son relativa-
mente ligeros, y aun algunos huesos grandes pueden ser movidos por corrientes
moderadas de 30 a 50 cm/s. Asi, se puede asumir con seguridad que la mayoria
de los huesos encontrados en los cauces de los rios o en depositos de playa, han
sido transportados y no se enterraron en el sitio donde muri6 el animal.

Los huesos son objetos transportables, pero dificilmente se les puede
comparar con el polen, uno de los restos organicos que mas facilmente se
dispersa. El polen y las esporas vegetales son de gran importancia para las
reconstrucciones paleoecologicas del Mesozoico y del Cenozoico, y los
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palin6logos continuamente enfrentan el problema de saber qué significan sus
muestras en términos de los patrones originales de la vegetacion. La presencia,
ausencia y abundancia relativa de especies de flores depende de con cuanta
facilidad puede ser desplazado el polen, cuanto produce una especie, qué tan
lejos puede estar la muestra del lugar donde crecia la especie, y como era el
ambiente de depdsito.

Quiza porque el transporte es un problema tan obvio para los palindlogos
es que se han hecho esfuerzos considerables para comprobar la relacion entre
vegetacion reciente y el polen que se halla en la superficie del suelo, en panta-
nosy en lagos (p. €j., Davis et al., 1975; Webb et al., 1978; Jacobson & Bradshaw
1981; Heide & Bradshaw, 1982). Estos trabajos han puesto en claro que las
muestras de pantanos corresponden muy bien a la vegetacion local, pero que
las muestras de lagos son altamente variables, pues dependen principalmente
del aporte de los afluentes. Los palindlogos trabajan con muestras de pantanos
cuando pueden, y aceptan las limitaciones en la interpretacion de la ecologia
local cuando se ven forzados a emplear zonas lacustres.

Conocer la historia del transporte de un conjunto fosil, ya sea polen,
huesos, conchas u otro restos, permite especificar la resolucion espacial de la
muestra. Tal informacioén es crucial para determinar, por ejemplo, si los huesos
representan animales de una area tan pequefia como un habitat local o tan
grande como una cuenca de drenaje entera. A veces los restos transportados
son depositados en habitats en el fondo del mar durante una tormenta, y la
mezcla faunistica resultante debe ser separada, si lo que se busca es recons-
truir con precision la comunidad original.

Un cuarto tema recurrente en tafonomia es el tiempo promedio, o el
problema de saber cudnto tiempo representa una muestra fosil. A menudo los
paleontologos emplean la palabra “contemporaneo” para describir organismos
que vivieron “al mismo tiempo.” Pero en la década pasada se han dado cuenta
de que la precision de esta importante aseveracion puede variar mucho, depen-
diendo de las circunstancias de muerte y enterramiento, y del tiempo promedio
que representa la muestra fosil. Los conjuntos que son producto de un evento
catastrofico natural contienen organismos que vivieron en el mismo instante de
tiempo, pero muchos otros combinan los restos de afios, de cientos de miles o
de millones de afos. Tales conjuntos plantean problemas a los paleoecologos y
a los morfologos por igual, porque las muestras pueden incluir especies e indivi-
duos que vivieron durante lapsos de tiempo mucho mas largos de los que se
pueden observar y medir en los ecosistemas modernos.

El tiempo promedio se puede observar en los procesos tafondomicos
que afectan a los huesos de vertebrados terrestres en sistemas fluviales. Los
huesos que hoy se encuentran en los rios de Wyoming incluyen a muchos que
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han sido erosionados de la margenes y que cayeron al cauce del rio; alli se
habrian mezclado con otros huesos derivados de esqueletos que se encontra-
ban en las planicies de inundacion (Behrensmeyer, 1982b). Los especi-menes
erosionados de las margenes incluyen,
por ejemplo, los restos de Bison (como
se muestra en la fig. 5), una especie que
localmente ha estado extinta por casi un
siglo. Asi, en el futuro, una muestra f6-
sil de estos rios representaria al menos
100 afios de tiempo en promedio, y mez-
claria los registros de la comunidad de
vertebrados en Wyoming.

Como otro ejemplo, el rio South
Platte en el noreste de Colorado mezcla
huesos de mamiferos extintos del . Bl er

. cuerno bien visible, es expuesto por la ero-
PlelStocenOa como el Camelloyel PCIC- | sién en un banco del Rio East Fork en
70s0, con huesos de gatos domésticos y | Wyoming. El bisonte ha estado extinto en
de res; en este caso el tiempo promedio éstal area des,de hace un siglo, pero un vez en

- el rio, el craneo o las partes de ¢l que han
es de al menos 10,000 afios. Los huesos soportado el proceso de erosion, se mezcla-
mas antiguos por lo general estan par- | ran con los restos de otros habitantes mas
cialmente mincralizados pero en muy | =7 b1 e be i manes s e
buenas condiciones, y de hecho, si t0- | mezcla de animales que vivieron durante un
dos los huesos fueran enterrados y pos- | lapso de tiempo de cien afios o ms. (Foto-
teriormente mineralizados, probablemen- [ &r2fi2 de 1a autora).
te no seria posible distinguir entre los componentes mas antiguos y los mas
recientes. Tales ejemplos son una advertencia, en el sentido de que los restos
de vertebrados que se encuentran en el mismo depodsito de canal tal vez no
representen animales que interactuaron en los ecosistemas del pasado
(Behrensmeyer, 1982a; Behrensmeyer & Schindel, 1983).

Los cuatro temas de investigacion discutidos aqui representan sélo parte
de la actividad actual en el campo de la tafonomia, pero ilustran como ésta
puede proveer nuevas evidencias acerca de la historia de la vida, asi como
alertar a los investigadores en lo relativo a la pérdida de informacion y los
sesgos en el registro fosil. Este papel dual de la tafonomia se esta extendiendo
rapidamente. Por otro lado, mientras mas se aprende acerca de los procesos
tafonomicos, se aprecia con mayor claridad que éstos pueden influir también en
el curso de la evolucion misma, dado que los organismos que pueden utilizar
eficazmente los restos orgéanicos tienen una ventaja selectiva en ciertas cir-
cunstancias evolutivas (Behrensmeyer & Kidwell, no publicado).

El registro fosil aporta la historia a largo plazo de procesos (biologicos)

Figura 5. El craneo de un bisonte, con un
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de corto plazo, y hay muchas preguntas evolutivas que sélo pueden ser resuel-
tas con los fosiles. Una de las contribuciones mas importantes que la tafonomia
puede hacer en el futuro es alentar mas el intercambio entre bidlogos y
paleontdlogos, proporcionando una conceptualizacion de los fosiles como mues-
tras naturales, una metodologia para descifrar como estas muestras represen-
tan la biologia del pasado, y preguntas nuevas que aprovechen la informacion
Unica que se conserva en el registro fosil.
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Los bosques petrificados
del parque Yellowstone

Erling Dorf

Se trata de los bosques fosiles mas extensos de su clase en el
mundo, contienen informacion abundante acerca de la historia
geologica de la region de las Montarias Rocosas y de su clima,
hace 55 millones de arios.

I | cuadrante noreste del Par-
que Nacional de Yellowstone es
una region montafiosa muy ple-
gada, situada entre los 1800 y
3300 metros sobre el nivel del
mar. Su clima se caracteriza por
ser de frio-templado a subartico
y sus bosques consisten de co-
niferas con una pequeia mez-
cla de arboles con hojas
deciduas. Durante la época del
Eoceno, que duro6 de hace unos
60 a hace 40 millones de afios,
esta misma area presentaba un
aspecto notablemente diferente,
con una serie de valles riberefios
anchos y planos, separados por
colinas de suave pendiente. La
elevacion promedio era entre
600 y 1200 metros y el clima
variaba de calido-templado en
las colinas a subtropical en los
valles. La precipitacion pluvial

Figura 1. El Parque Yellowstone (area dentro de la linea
punteada) es el parque nacional mas antiguo y mas gran-
de en los Estados Unidos, ocupando poco mas de 890,000
hectareas en el noroeste de Wyoming, Idaho y Montana.
El area rectangular marcada con linea continua en la
parte superior , contiene la mayor parte de los arboles
petrificados del parque y aparece a mayor escala en la
figura 2. Las lineas grises representan caminos.

probablemente oscilaba entre 1270 y 1520 mm anuales. En términos generales,
la composicion de los densos bosques en las tierras bajas era el reverso de lo que
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es actualmente, es decir, dominaban los arboles con hojas deciduas y las coniferas
eran minoria.

Estos y muchos otros detalles de las condiciones geoldgicas, climaticas
y botanicas que prevalecieron en la region durante el Eoceno, se han preserva-
do por una serie notable de eventos que transformaron los antiguos bosques en
bosques petrificados. La primera etapa en esta transformacion fue repentina y
catastrofica. Las erupc1ones volcanicas al este y noreste de los limites actuales
™ del Parque Yellowstone cubrie-
ron los valles circundantes con
4 rocas, cenizas y otros materiales
7| que se acumularon gradualmen-
te por varios afios, hasta que al
| final del periodo de actividad vol-
canica, los bosques en los valles
se hallaban enterrados a una pro-
~i| fundidad promedio de 3 a 4.5 me-
i-".: tros. Después de unos 200 afios
comenzo6 a crecer un nuevo bos-
. 7 que sobre la capa desolada de de-

Figura 2. En este mapa, los trlangulos negros 1ndlcan pésitos volcénicos. Mientras tan-
los sitios principales en donde se han descubierto los ,

arboles petrificados y otros restos de plantas fosilizadas. to, las aguas subterraneas carga-
El “Bosque Fosil” esta en la parte inferior derecha. das de minerales habian comen-
zado el largo proceso de transformar en roca los troncos de los arboles sepulta-
dos. Hoy, muchos millones de afios despu¢s, la matriz volcanica que rodeaba a
los troncos enterrados ha sido erosionada en diferentes lugares, dejando al des-
cubierto los restos petrificados de los arboles antiguos, que permanecen ergui-
dos en el lugar exacto donde originalmente crecian los arboles.

Tan solo esta preservacion notablemente fortuita puede ser suficiente
para hacer de los bosques petrificados del Parque Yellowstone algo extrema-
damente valioso para los paleobotanicos. El famoso “bosque petrificado” en la
region del Desierto Pintado, en el este de Arizona, en realidad no es un bosque.
Los cientos de enormes troncos pétreos que yacen dispersos en todas direccio-
nes en esta region, estan lejos del lugar en donde crecieron, ya que fueron
transportados corriente abajo hace unos 175 millones de afios. Si bien existen
algunos otros lugares en el oeste de Estados Unidos en donde los troncos petri-
ficados estan ain de pie en su posicion original, los bosques fosiles del Parque
Yellowstone son por mucho los mas extensos de su clase en el mundo, abar-
cando un area de poco mas de 103 km?.

Sin embargo, lo que hace a estos bosques atin mas extraordinarios es la
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evidencia de que, al menos en un sitio, el proceso de sepultamiento y petrificacion
tuvo lugar no sélo una, sino muchas veces. En un escarpado risco desde el cual
se observa el Rio Lamar, unos cuantos kilometros arriba de su confluencia con
el Rio Yellowstone (Figs. 1 y 2) han quedado expuestas por erosion no menos
de 27 capas distintas de arboles petrificados. Estas capas, con un espesor total
cercano a los 360 metros, representan periodos alternados de actividad volca-
nica violenta y de bosques creciendo tranquilamente, durante un lapso de unos
20,000 afios. Un estudio detallado de los troncos petrificados, de las hojas
fosilizadas y de otros restos vegetales en estas capas, ha generado una vasta
informacion acerca del clima y la historia geologica de la region de las Monta-
nas Rocosas durante la época del Eoceno.

Figura 3. Bosque Fosil es el nombre comtin que se le ha dado a este lugar en la ladera noreste
de la Montafia Amethyst, en donde los restos petrificados de no menos de 27 bosques del
Eoceno han quedado expuestos a la vista por la erosion. En la pagina siguiente aparece un
dibujo de este lugar.

El “Bosque Fosil” en la vecindad del Rio Lamar y otros grupos de arboles
petrificados cercanos, fueron descubiertos en la década de 1870 por W. H. Holmes, un
artista, explorador y ge6logo. En un reporte al U.S. Geological Survey hecho en
1879, Holmes escribio: “Los troncos blanquecinos de los bosques antiguos...se
yerguen en las salientes de la montafia como las columnas de un templo en ruinas.”
Holmes pudo contar “diez o mas bosques sepultados” los cuales ilustro en un
dibujo que acompafiaba su reporte. En los tltimos afios, mis estudiantes de la
Universidad de Princeton y yo, hemos visitado el lugar en muchas ocasiones y nues-
tras investigaciones han afiadido 17 capas de bosque a las 10 de Holmes; la revision
que hicimos de su dibujo aparece en la figura 5, ver también las figuras 3 y 4.
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Los bosques estan ente-
rrados en tres tipos diferentes de
rocas sedimentarias: (1) conglo-
merados, o masas consolidadas de
guijarros redondeados que posi-
blemente se acumularon como
depdsitos de corriente; (2) bre-
chas, o masas similares compues-
tas principalmente de fragmentos
angulosos y que probablemente
fueron depositados en el curso de Ly _ _
extensos flujos de lodo o o by DTSR " %
deslizamientos de tierra, y (3) [/ gt & MSCH gt ik e O NN
tobas, cenizas volcanicas| Figura 4. La erosion ha dejado al descubierto estos

lidificad d it grandes troncos que permanecen en pie, al remover los
soliditicadas que se depositaron depositos volcanicos que los cubrieron durante el

directamente de la atmosfera en| Eoceno Temprano (hace unos 55 millones de afios).
lagos y arroyos. De estas rocas, E§t0s tronc.os se encuentran en .la la.dera norte de la
, . . Sierra Specimen. En el extremo inferior derecho de la
Gnicamente las tobas contienen fotografia se pueden observar las raices de un ejemplar.
otros restos vegetales aparte de los

troncos petrificados; estos restos incluyen hojas, helechos, conos, agujas y semillas
fosilizados (ver la figura 6). Asociadas a las capas volcanicas fosiliferas estan
otras capas -algunas de ellas con 300 metros de espesor- de basalto, una lava
solidificada obscura y de grano fino. Debido a que la lava estaba caliente al
momento de extenderse sobre el terreno, no existen troncos petrificados ni otros
restos vegetales en estas capas.

Durante mucho tiempo, los gedlogos han sospechado que los sedimentos
volcanicos se depositan mucho mas rapido que otros sedimentos. Nosotros
pudimos confirmar esta sospecha al calcular la tasa de deposito de las capas
fosiliferas en la region del Rio Lamar. Observamos que cada uno de los 27
bosques en estas capas fue sepultado por una sola emision de cenizas volcani-
cas. También sabemos, a partir de las erupciones volcanicas mas recientes en
México, que un nuevo bosque comienza a crecer sobre sedimentos volcanicos
cerca de 200 afos después de que se depositd el sedimento. Al contar el nime-
ro de anillos anuales de crecimiento en los tocones enterrados, pudimos tam-
bién estimar la edad de cada uno de los bosques al momento de su sepultamiento.
En algunos casos encontramos hasta 500 de estos anillos de crecimiento. A
partir de estos datos pudimos calcular que la totalidad de los 360 metros de
sedimentos expuestos en este lugar pudieron haberse depositado en un periodo
de unos 20,000 afios. Esto equivale a cerca de 1.9 cm al afo, una tasa de
deposito 100 veces mas rapida que la estimada para los sedimentos arenosos o
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lodosos en aguas someras de la misma edad en la region costera del Golfo, en
el sureste de Norteamérica.

Los mecanismos involucrados en la preservacion de las plantas fosiles
en los sedimentos volcanicos varian considerablemente. Actualmente se sabe
que en la mayoria de los ca-
sos, el proceso de petri-
ficacion que transforma a los
= troncos sepultados enroca, es

{ muy distinto a la explicacion
que se encuentra en los libros
.1 de texto antiguos, donde se

{ habla de un “reemplazamien-
to molécula por molécula” de

B % los materiales vegetales por ma-
;wﬁigrtéﬁ# okl teria mineral. En 1927 Ruth N.
s ;gdgg( B | St. John de la Universidad de
iy ii{é iy St et Cornell demostro que, por lo ge-
3 : ~“| neral, la materia mineral unica-
4| mente rellena los huecos dentro
de las células vacias de la ma-
dera. Durante el proceso, las pa-
{ redes celulares duras de la ma-
.| dera comienzan a rodearse de
| la materia mineral petrificante.
i<l Esto preserva incluso los deta-
| lles microscopicos mas delica-
{ dos de la madera original (figu-
1 ras 7y 8).
] Enlaregion del Parque
= | Yellowstone el mineral petri-

e e ficante es casi siempre silice, o
T aLvice W% BRECHA Y CONGLOMERADG p 2

BasaTe Ui ARDoLES PETIRCADDS cuarzo (SiO ), el cual provino de
oA K BASAMENTO los sedimentos volcanicos y fue

Figura 5. Vista del corte de un acantilado en la region del conducido hasta los arboles en-

Bosque Petrificado al noreste del Parque Yellowstone en | terrados por el agua subterra-

donde se observan las 27 capas de_s.edlmentos volcanicos nea, la cual probablem ente es-
que contienen restos de plantas fosilizados de bosques del K
Eoceno. Las capas fosiliferas tienen un espesor total de taba caliente. En la superfi-

aproximadamente 360 metros. Este esquema del acanti- | cie pulida de un pedazo de ma-

lado muestra una porcion del valle del Rio Lamar (iz- . -

quierda, al fondo), dera petrlﬁcada de la’r.eglon,
se puede disolver el silice su-
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mergiendo cuidadosamente la muestra en acido fluorhidrico; esto expondra un
residuo en relieve de la madera embebida, cuya estructura celular original ge-
neralmente se encuentra muy bien preservada. Es comun que la madera origi-
nal conserve su forma y consistencia lo suficientemente bien para ser cortada
con una cuchilla o seccionada en ldminas para su estudio, exactamente de la

misma manera en que se prepara la madera ordinaria.

Las secciones pueden

cortarse también directamente a partir de la madera petrificada (ver figura 9).
Las hojas fosilizadas y otros restos fragiles de plantas no se preserva-
ron por los procesos de petri-ficacion. En lugar de ello, el enterramiento rapido

de estos materiales en

| ceniza volcanica fina

x| impidio su putrefac-

e g

Figura 6. Seis especies extintas de plantas nativas de los bosques en
la region de Yellowstone durante el Eoceno estan representadas por
los fosiles en estas fotografias. En el extremo superior izquierdo
esta la impresion de una hoja de una especie extinta de sicomoro, el
arbol mas abundante en los bosques del Eoceno. Arriba en el centro
estd la hoja de una vid extinta. Arriba a la derecha estd un helecho
relacionado con el culantrillo actual. Abajo a la izquierda esta la
hoja de un arbol relacionado con el raro arbol katsura de China.
Abajo en el centro esta una hoja del arbol meliosma, cuyos parien-
tes actuales mas cercanos estan restringidos a los bosques tropicales
y subtropicales. Las agujas de abajo a la derecha son de un pariente
antiguo del arbol de la secoya actual. Todos estos fosiles, excepto la
hoja de sicomoro, contienen restos de las substancias vegetales
originales y se conocen como compresiones.

cion, preservandolos
tanto en forma de
compresiones, en las
cuales parte de la ma-
teria vegetal original
aln esta presente, o de
impresiones finas so-
bre los sedimentos (fi-
gura 6). (Los restos
fosilizados de animales
son extremadamente ra-
ros en los depositos vol-
canicos de Yellow-
stone, debido probable-
mente a que los ani-
males son capaces de
migrar fuera de la re-
gioén volcanica tan
pronto como la propor-
cion de ceniza y polvo
en el aire dificulta la
respiracion.)

Hasta ahora
hemos podido identifi-
car mas de 100 espe-
cies diferentes de plan-
tas en las capas
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fosiliferas a lo largo del valle del Rio Lamar. De estas, cerca de una cuarta
parte son coniferas, helechos y otras plantas sin flores. Las tres cuartas partes
restantes son varias especies con flores, predominantemente arboles con hojas
deciduas. Las especies mas numerosas de este tipo de arboles en los bosques
del Eoceno fueron aparentemente sicomoros de hojas grandes, nogales,
magnolias, castafios, robles, secoyas, maples y cornejos. Los parientes vivien-
tes mas cercanos de la mayoria de estas especies viven en bosques calido-
templados a subtropicales, como los que se encuentran en el sureste de los
Estados Unidos. También son bastante comunes las especies de higueras y
laureles, cuyos parientes actuales mas cercanos viven principalmente en bos-
ques tropicales. Especies exoticas, cuyos descendientes ya no se encuentran
en América del Norte, incluyeron a parientes antiguos del arbol oriental katsura,
a los arboles asiaticos chinkapin y al “arbol del pan”. Entre las especies menos
abundantes estuvieron los helechos trepadores, los pinos, jaboncillos, nogales
americanos, arrayanes, olmos y sauces.

Figura 7. Todos los troncos de arboles petrificados fueron fotografiados en la vecindad de la Sierra
Specimen en el noreste del Parque Yellowstone (ver mapa). El tocon de pino (izquierda) esta en la
ladera norte del cerro. El sicomoro (al centro) ha quedado libre de los materiales volcanicos
circundantes. El tocon de secoya (derecha) es uno de los de mayor diametro en el area, con una
circunferencia de aproximadamente 4.8 metros.

La suposicion acerca de las condiciones climaticas que prevalecieron en
esta region durante la época del Eoceno estan basadas en que estas especies de
plantas fosiles pudieron haber tenido los mismos requerimientos climaticos gene-
rales que sus parientes actuales. Asi concluimos que el clima del Eoceno en la
vecindad de lo que hoy es el Parque Yellowstone fue esencialmente similar al que
prevalece hoy en la region costera del Golfo, en el sureste de Norteamérica. El
cambio de un clima himedo, casi subtropical, a las actuales condiciones frio-
templadas a subarticas, probablemente fue resultado de un amplio enfriamiento
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tudio de las especies
de plantas fosiles de
las rocas volcanicas
de Yellowstone nos ha

exactitud que antes, la
edad de estas rocas.
Al compararlas con

Figura 8. En esta fotografia se muestra,
con un ligero aumento, el corte transver-
sal de una rama petrificada de un género
extinto de pino, Pityoxylon. Las
coloraciones son causadas por impurezas
en el mineral petrificante (silice) y por
carbon residual de la madera original.

partes del mundo, he-
mos encontrado que
ellas datan ya sea de la parte tardia del Eoceno Temprano

o de la parte temprana del Eoceno Medio (hace aproxima-

damente 55 millones de afios). El lapso de tiempo que

abarca este intervalo es probablemente menor a un millon |

de afios.

(Es probable que en la region del Parque Nacio-
nal de Yellowstone se inicie de nuevo una actividad volca-
nica similar a la que produjo estos bosques fosiles?

Recientemente, F.R. Boyd de la Institucion |

Carnegie, ha presentado nuevas evidencias que indican que
el ultimo derrame de lava en esta region ocurrid durante el
Pleistoceno, probablemente hace menos de 100,000 afios.
En los tltimos afios, la actividad continua de géiseres, fuen-
tes de aguas termales y otros fenomenos hidrotermales,
asi como los temblores recurrentes, sugieren que la activi-
dad volcanica en la region del Parque Yellowstone esta
latente y se puede reanudar en cualquier momento.

permitido también de- -
terminar, con mayor |

especies fosiles cono- |
cidas de diferentes [

global acompaifiado por un levantamiento
gradual de toda el area de las Montanas Ro-
cosas hasta los 2100 metros durante los ul-
timos 40 millones de afios.

Nuestro es- g

Figura 9. La estruc-
tura celular de una pie-
za petrificada de ma-
dera de pino extinto
esta excepcionalmen-
te bien preservada en
esta seccion transver-
sal. Las bandas hori-
zontales oscuras son
anillos de crecimien-
to anuales. La seccion
fue cortada directa-
mente de la madera
petrificada, con una
sierra de diamante
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Historia del clima de la Tierra

Rhodes W. Fairbridge

<. €= 6mo reconstruye un historiador la historia clasica? Principalmente a
partir de documentos escritos. /Y como lleva a cabo su trabajo un prehistoriador?
Utiliza cabezas de hachas de pedernal, puntas de flechas, o los relictos o ruinas
de campamentos y asentamientos humanos antiguos; en ambos casos se re-
construye, verbal o artisticamente, /a imagen de un tiempo antiguo, su pobla-
cion, su ecologia, su cultura y su paisaje.

Pero, ;como reconstruye un gedlogo las imagenes de la remota anti-
giiedad, no s6lo de hace unos cuantos miles de afios, sino de millones? Golpea
con el martillo las rocas, cava, hace pozos profundos, emplea instrumentos
geofisicos. Puede colectar datos suficientes con los cuales traza mapas
geoldgicos detallados que representan una imagen tridimensional de las rocas
de la corteza terrestre. Puesto que los mapas geologicos indican por medio de
claves de color las edades de las rocas asi como su litologia, el mapa representa
objetos en cuatro dimensiones; la cuar-
ta, que es el tiempo, se deduce de la
lectura de la clave.

Esta compleja documenta-
cion no le dice nada al observador ca-
sual. ;Qué sabemos realmente de la
vida, de los tiempos y de la geografia
de las edades geoldgicas mismas, que
estan representadas por las rocas, los
minerales, los fosiles, y que han sido [
sintetizadas en esos mapas bellamente
coloreados, pero mudos al fin?

Figura 1. Representacion de un conjunto de
. jirafas; su antigiiedad va de 5,000 a 13,000
En el Antiguo Testamento, en | afios, se encontrd en la segunda catarata del

el libro de Job. se puede leer: “Héablale rio Nilo donde hoy el clima es demasiado
, :

. -, arido para estos animales.
a la Tierra y ella te ensenard”. Para el
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geologo entrenado, las piedras y los fosiles realmente hablan. En la actualidad
los gedlogos conceden mucha atencion a la reconstruccion de imagenes logicas
y coherentes de cada una de las etapas de la historia de la Tierra, interpretacio-
nes descriptivas y pictdricas de la paleogeografia de cualquier momento dado
de nuestra inmensa evolucion.

La paleoclimatologia es una de las ciencias que generalmente estu-
dian los geodlogos, aunque también, en cierto grado, la estudian los petrologos,
botanicos y zodlogos, y en algunas ocasiones también los fisicos y meteorologos.
Del mismo modo que la climatologia moderna se apoya en el analisis estadistico
de las observaciones directas y en los métodos instrumentales de la meteorolo-
gia, el estudio de los climas del pasado remoto requiere del analisis estadistico
de las deducciones indirectamente obtenidas de los llamados “indicadores
climaticos”. Por ejemplo, si se encuentran hojas de palma fosilizadas en
Groenlandia, se puede concluir que antiguamente el clima fue mas caliente. Si
se encuentran huesos de reno en alguna cueva de Francia central, se concluye
que ahi el clima fue alguna vez mas riguroso.

Estas deducciones cualitativas pueden ser llevadas a una mayor pre-
cision mediante diversos refinamientos. Por ejemplo, comparando los rangos
ecologicos de animales y plantas de la antigliedad con los de la época moderna,
agrupandolos convenientemente y manejandolos mediante los métodos de cal-
culo estadistico disponibles en computadoras, es posible llegar a establecer las
temperaturas medias anuales del verano y del invierno, asi como la precipita-
cion estacional aproximada.

La presion atmosférica del pasado no puede ser conocida; pero pue-
den llegar a deducirse los antiguos sistemas de los vientos mediante el analisis
estructural de las viejas dunas de arena, de las ondulaciones y de las texturas
de las formaciones sedimentarias. En esta forma son identificadas las posicio-
nes aproximadas de los centros de las celdas anticiclonicas antiguas y deduci-
das las trayectorias de las tormentas de régimen regular. En las regiones
desérticas existe una distribucion muy caracteristica de las dunas longitudinales
(“seif”) que ayuda a la identificacion de la transicion entre los vientos del oeste y los
vientos alisios (en la actualidad a 25° de latitud). Las dunas en el Sahara del norte,
por ejemplo, avanzan del ONO hacia el ESE, despu¢s tuercen gradualmente hacia
el Sy luego hacia el SO u OSO, describiendo un giro semejante a una gigantesca
“horquilla” para el pelo. La bisectriz media de este remolino es llamada a veces
“latitud de la conversion”, y si se establece para un periodo geologico antiguo, indica
con certeza la posicion de la zona tropical en aquel tiempo.

Al edafologo le interesan los climas antiguos debido a que, una vez
establecida la mayoria de los procesos de la evolucion de los suelos, jamas
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PERIGOD GLASIAL CPTI O CLNATICD SITUACON ACTUA
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Figura 2. Africa en tres condiciones climaticas diferentes. Izquierda, situaciéon durante las
glaciaciones cuaternarias hace unos 20,000 afios; centro, durante un periodo climatico
favorable, hace unos seis mil afios; derecha, la situacion actual. Las flechas continuas

indican la direccion de los vientos dominantes. La linea intermitente sugiere los limites de

invasion del aire himedo.

pueden ser borrados totalmente. El suelo es el complejo producto del
intemperismo fisico y quimico de las rocas superficiales o de las acumulaciones
aluviales. Hay tres formas especificas de formacion de suelos de acuerdo con
la altitud y la latitud: (a) la accion del hielo (crioturbacion, gelifraccion y
solifluccion), mecanismos de congelamiento y de deshielo, que aumentan hacia
los polos en las latitudes medias pero disminuyen nuevamente en las regiones
de hielos perpetuos; (b) el deslave (descomposicion quimica y disolucion de los
minerales), que aumenta hacia el ecuador porque es acelerado por la accion
bioldgica positivamente orientada hacia las latitudes calientes y humedas; y (c)
la evaporacion (que involucra los movimientos capilares ascendentes de las
soluciones y de los precipitados quimicos de las cortezas del suelo), procesos
caracteristicos de las regiones en las cuales la evaporacion atmosférica excede a
la precipitacion pluvial por lo menos durante una estacion del afio y es un excelen-
te indicador de los climas subtropicales del tipo mediterraneo o de sabana.

El suelo es un medio dinamico en el que cualquier cambio climatico
inicia un nuevo régimen bioquimico y geoquimico. Pero esta reaccion es a me-
nudo lenta, por lo que el suelo mas joven “hereda” restos de los minerales o de
las estructuras mas estables originadas durante algun régimen anterior. En sue-
los que en la actualidad estan en regiones totalmente aridas, donde las termitas
no podrian sobrevivir, pueden llegar a ser encontradas las formas y convoluciones
caracteristicas de los antiguos nidos de termitas o termiteros (cuya presencia
es favorecida por los climas tropicales y subtropicales himedos). Esos suelos
antiguos son llamados paleosoles y resultan de gran utilidad para la identifica-
cion de los climas del pasado.
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Figura 3. Variaciones climaticas en la ultima glaciacion. La
curva indica el comportamiento de la temperatura en rela-
cion con el promedio de temperaturas actuales utilizadas
como punto de referencia. Notese el ultimo periodo
interglacial (Riss Wurm) seguido por unos 45 mil afios de
oscilaciones climaticas caracterizadas por avances del hielo
sobre tierras emergidas pero sin que corresponda un descen-
so equivalente de la temperatura de los oceanos, como lo
indican los foraminiferos de aguas calidas de la zona X.

En algunas par-
tes, por ejemplo, en Afri-
ca occidental y algunos
sitios de Sudamérica, Aus-
tralia y la India, existen
paisajes dominados por
completo por un tipo es-
pecial de paleosol llama-
do coraza de fierro,
ferricrete o ferralita, que es
una corteza de mineral de
hierro que se desarroll6 en
tres ciclos distintivos: prime-
ro, un suelo lateritico (rico en
hierro) en un clima caliente
y himedo, seguido por un
periodo de fuerte evapora-
cidn que propicio la concen-
tracion de la solucion de hie-
rro (como sesquioxidos), la
cual formd una costra
compacta cerca de la super-
ficie, algunas vecesde 1 a 3
m de espesor; hoy en dia lle-
gan a ser vistos en lugares
totalmente carentes de llu-
via 0 en areas muy hiime-
das, en las que no existe una
estacion del afo con evapo-
racion vigorosa.

Existe otro

paleosol cuya presencia se debe también a un proceso andlogo de evaporacion
y que consiste en una corteza calcarea o calcrete, en las latitudes mediterra-
neas; los arabes la llaman “nari”, y los espafioles y americanos “caliche”. Un
tercer ejemplo de estos procesos, notable en Australia, es el que produce una
corteza de silice o silicrete (las famosas gemas de opalo de Australia son un
subproducto de este proceso de formacion del paleosol). Un cuarto proceso,
que origina un producto muy valioso, es una corteza muy rica en aluminio,
constituida por el mineral llamado bauxita: en el sur de Francia (zona antigua-
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mente tropical) y en algunos otros lugares de Europa se localizan pequefios
manchones, pero las Guayanas de América del Sur, Africa occidental, las In-
dias occidentales (Jamaica) y el norte de Australia cuentan con vastas areas de
esta formacidon. Un quinto ejemplo de este proceso de formacion de cortezas
bajo condiciones climaticas del pasado es la costa rica en niquel a la cual deben
su existencia los importantes recursos de niquel que se encuentran en Nueva
Caledonia, Cubay Filipinas.

En conclusidn, las arenas de los viejos desiertos y los suelos del pasa-
do dicen mucho acerca de los climas y los ambientes anteriores, pero no siem-
pre es posible descubrir estas rocas indicadoras y estos paleosoles. Debe to-
marse en cuenta el papel que juega el azar en la geologia. El suelo y las arenas
de la superficie terrestre son relictos de otros tiempos, y lo mas probable es que
sean destruidos por la erosion subsecuente. Entonces, ;hacia donde debemos
ver? Hacia los depositos de sedimentos que anteriormente fueron marinos, de-
positados grano a grano en los fondos oceanicos, sepultados a salvo durante
largos periodos. También las arenas y los polvos de los desiertos, los “lechos
rojos” de los suelos tropicales y los depdsitos arrastrados por los glaciares con-
tienen evidencias acerca de climas y medio-ambientes antiguos; y en cuencas
cerradas o pobremente comunicadas, como el Mediterraneo, existiran deposi-
tos de sal que testimoniaran los periodos de aislamiento y evaporacion.

La nueva teoria de la tectonica de las placas nos dice como evolucio-
nan lentamente los pisos oceanicos y sus sedimentos a través del tiempo geologico,
como se trasladan separandose hasta un momento critico en el cual la corteza
entre el piso ocednico y la margen continental se resquebraja y el equilibrio se
rompe. La placa continental generalmente se desplaza por encima de la ocednica
y los sedimentos marinos se pierden de vista, para ser consumidos, fundidos y
“reciclados” en forma de rocas graniticas y lavas volcanicas. Todas las huellas
de sus caracteristicas anteriores y los fosiles en ellos sepultados son destruidos.
Por fortuna, no todos los sedimentos marinos son consumidos durante ese pro-
ceso llamado subduccion. Debido al avance de la masa continental, algunos de
los sedimentos son doblados hacia arriba, plegados y empujados a la cima de
cadenas montafosas. Por consiguiente, es en los valles profundos y en las
laderas de las montafias donde podemos hallar los registros buscados. Las ro-
cas se encuentran, por lo general, algo endurecidas y distorsionadas; pero es
posible descubrir la composicion material original y extraer pacientemente los
fosiles de floras y faunas antiguas. En ese momento pueden comenzar su tra-
bajo los paleoecodlogos y los especialistas en paleoambientes.

El cientifico practico desarrolla muchas técnicas especializadas y for-
mula numerosas suposiciones que constantemente revisa y prueba. Algunas de
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Figura 4. Las imagenes representan la evidencia geologica del clima del pasado: a) Un deposito de
glaciar de hace 12 mil afos en Quebec, Canada. b) Alteracion de las rocas debido a condiciones
glaciares. c¢) Un deposito arcillo-pedregoso que se formo en un clima semi-arido y actualmente
esta afectado por un proceso de lateralizacion en un clima calido-himedo de Brasil. d) Elevadas
terrazas sobre el rio Nilo que constituyen evidencias de intensa depositacion fluvial. ) Deposito
de Loess; se trata de particulas transportadas por el viento, producto de tormentas de polvo.

sus ideas cambian en el transcurso de las décadas, pero ciertos principios basi-
cos no varian y para €l es esencial el concepto de actualismo. Juzgamos el
pasado empleando la potencia del razonamiento humano basado en la eviden-
cia de experiencias actuales, de experimentos y procesos que observamos hoy
dia. En la geologia no recurrimos a milagros, o al menos no lo hemos hecho
desde la época predarwiniana, desde los dias de Cuvier y Buckland, hace ya
siglo y medio. El actualismo no supone que el mundo fue siempre exactamente
como es ahora. Pero los cambios han sido evolutivos y solo ocasionalmente
revolucionarios. El cambio de un medio ambiente a otro diferente ha obedecido
a razones estrictamente logicas de causa y efecto.

Revisemos la historia de los medios ambientes del globo a la luz de la
historia que leemos ahora. Debe recordarse que el hombre no es inmortal y que
le es imposible ver a través de las nieblas del tiempo. Sin embargo, el hecho de
que podamos reconstruir un panorama del mundo antiguo que parece satisfa-
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cer lamayoria de las exi-
gencias logicas de los
contemporaneos y ser
susceptible a pruebas y
predicciones cientificas
es uno de los milagros de
la marcha triunfante del
hombre a través de la
ciencia.

Inicio de la historia:
hace 4500 a 3500 mi-
llones de aiios

De acuerdo con las
% teorias modernas de la
cosmologia, las observa-
ciones astrondmicas que
se han hecho de otros sis-
temas solares deberian
proporcionar un modelo
razonable del origen de
nuestro planeta. General-
mente se acepta el con-
cepto de que ocurri6 una
agregacion en frio de pol-
vo planetario, de particu-
las y trozos de materia
con bordes como
| madréporas, que en su
conjunto contenian todas las sustancias quimicas encontradas cominmente en
los meteoritos y en la Tierra misma. El primer problema es el calor interno. Es
natural que deba esperarse la presencia de un gran calentamiento. Aunque la
nube de polvo primigenia debio ser fria, probablemente con temperaturas me-
nores de -200°C, los multiples choques y el entrampamiento de particulas
radiactivas de vida breve pero con alta energia, deben haber calentado el inci-
piente planeta. Después, o bien la Tierra se calentd con rapidez, fundiendo
todos sus componentes y empezando después la conveccion y la gradual pérdi-
da de calor, o se calent6 lenta y progresivamente desde el interior.
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El primer modelo, el concepto de “rapida ebullicion”, supone que que-
do6 una escoria que form6 una corteza superficial semejante a la de los altos
hornos de acero: éste seria el origen de la corteza terrestre como la conocemos
actualmente. En el segundo modelo, la corteza no necesariamente habria resul-
tado de la fusion general, sino de fusiones parciales por etapas en respuesta a
las relaciones criticas entre temperatura y presion, y estaria formada por
intrusiones del material primigenio proveniente de la elevacion de filones de
ingredientes fundidos por los hornos que estan por debajo.

Las rocas mas antiguas conocidas son las arcaicas; las técnicas
isotopicas para fechar indican que algunas se estabilizaron desde hace 3 mil
700 millones de afios. En Groenlandia, Rusia y la Antartida existen rocas de esa
edad, y posiblemente mas antiguas. Fechas muy similares se reportan para los
nucleos continentales del mundo. Es evidente que el terreno para la formacion
de todos nuestros continentes fue preparado durante los primeros mil millones
de afios del tiempo geologico. ;Qué nos dicen las rocas mas antiguas? Ante
todo, que contienen conglomerados, o sea, rocas redondeadas por haber roda-
do en corrientes de agua o a lo largo de las costas del mar. Esto significa
mucho: habia ya una hidrosfera con agua en estado liquido, no como hielo o
vapor. De modo que la Tierra era fria, o suficientemente tibia; las condiciones
térmicas no deben haber diferido mucho de las actuales, digamos dentro de un
rango de temperaturas promedio de 25°-50°C.

(Qué pasaba con la atmoésfera? Algunos de los conglomerados mas
antiguos contienen guijarros de los minerales de pirita y de pechblenda. Estos
son compuestos inestables en un aire himedo, rico en oxigeno. Sin embargo, no
se descompusieron. Parece ser posible que existiera una atmosfera reductora
, sin oxigeno. Los geoquimicos han hecho experimentos para demostrar que la
vida primigenia en este planeta s6lo pudo evolucionar en una atmosfera reductora
que consistia principalmente de hidrégeno, helio, diéxido de carbono, amoniaco
y metano. Ahora bien, el H'y el He son elementos ligeros y se disiparian rapida-
mente en la Tierra debido al viento solar y a sus altas velocidades, lo que podria
conducir a la desaparicion de los a&tomos libres de estos elementos. En un aire
sin hidrogeno, el amoniaco y el metano no son estables y tenderian a disociarse
liberando hidrégeno adicional.

Primeras formas de vida: hace 3500 = 300 millones de afios
En las rocas de principios del arcaico (Precambrico) existe clara evidencia de

erosion y sedimentacion, las que, unidas, precisan un tipo de ambiente climato-
logico semejante al actual, solo que carente de vida en un principio. Numerosos
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experimentos han demostrado que, bajo la energia solar, posiblemente con la
ayuda de tormentas y de las descargas eléctricas que las acompafiaron, una
sintesis de las moléculas atmosféricas, en presencia del agua que empezaba a
surgir de las profundidades a través de fuentes termales y volcanes, condujo a
la formacion de grandes moléculas orgéanicas capaces de autorreproducirse.
Asi fue preparado el camino para la vida primitiva: la Revolucion I en la historia
de la Tierra.

En Swazilandia, en Africa del sur y en otros lugares han sido encon-
tradas huellas de bacterias. Las primeras huellas de vida megascopica son los
estromatolitos, similares a algunas formaciones actuales que pueden ser en-
contradas en lugares tan distantes entre si como la Florida y el oeste de Austra-
lia. Se trata de cortezas calizas que se desarrollan en las planicies sujetas a
mareas durante el crecimiento de las algas marinas primitivas

. En tanto que las bacterias tienen un amplio rango ecologico, los medios
ambientes favorables a las algas estromatoliticas modernas se encuentran dentro
de los valores de 15° a 25°C en aguas ocednicas someras que no sean ni
demasiado salinas ni demasiado frescas. De esta forma obtenemos una imagen
de los tiempos arcaicos. Los tipos de minerales de los sedimentos de aquellos
dias sugieren un paisaje desolado, sin mucha vida, sujeto a aguaceros,
inundaciones, erosion fluvial y sedimentacion. Las rocas volcanicas prevale-
cian en mayor medida que ahora, pero la imagen no era diferente de algunas
partes del Sahara actual.

Las areas terrestres mas primitivas no tenian montafias altas ni am-
plias mesetas como en la actualidad; mas bien consistian de grandes numeros
de pequeiias islas rodeadas por un amplio océano somero global. No existian
grandes profundidades oceanicas. Los climas eran maritimos y los efectos de
la continentalidad eran minimos, aunque los contrastes entre el dia y la noche
eran mayores que hoy en dia.

El primer oxigeno

Hace aproximadamente 2 mil 900 & 200 millones de afios, con la evolucién de
las algas fotosintéticas, la atmosfera, entonces rica en didxido de carbono, em-
pez6 a recibir oxigeno, el “producto de desecho” de la fotosintesis. Esta fue la
Revolucion II en la historia de la Tierra. Desde el punto de vista del hombre y
del mundo animal, este hecho fue casi tan importante como la vida misma,
porque sin oxigeno nunca hubieran evolucionado.

Como en el suelo y en el agua primitivos habia muchas sustancias
quimicas reducidas (pobres en oxigeno), todo el oxigeno producido era captura-
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do inmediatamente por ellas mediante uniones quimicas. El hierro, por ejemplo,
se encontraba primordialmente en estado ferroso y era muy soluble, por lo que
el océano primitivo era rico en hierro disuelto. La liberacion de oxigeno empezo
a producir hierro férrico (Fe O ), el cual, una vez precipitado, origin6 en el
Precambrico Medio una enoriné formacion de depésitos de mineral de hierro
en toda la Tierra, principalmente bajo la forma de Fe O . Es significativo que
todas las formaciones realmente grandes de mineral’de hierro provengan
especificamente de este tiempo. Es verdad que existen depositos mas recien-
tes, pero jamas volvieron a tener un desarrollo tan notable.

Al principio, el oxigeno libre se producia s6lo lentamente, y no fue sino
hasta hace aproximadamente mil 600 millones de afios que el O alcanzé un
nivel igual al 1% de su nivel actual. Mientras tanto, el vapor de agud y el dioxido
de carbono continuaban la construccion de la atmdsfera. A medida que apare-
cian, las moléculas de oxigeno tendian a partirse como consecuencia de la
fuerte radiacion ultravioleta del Sol y a recombinarse como ozono (O ). La
superficie terrestre debi6 haber sido fatal para cualquier forma de vida.’ Pero
gradualmente, con el vapor de agua, el CO y el oxigeno se inici6 un “efecto de
invernadero” que logré dos cosas: primero, comenzo a actuar como una panta-
lla que aislo la superficie terrestre de las radiaciones potencialmente letales;
segundo, ayudo a crear climas mas tibios. Por ello, la segunda revolucion vio la
completa sustitucion de la atmésfera primigenia por una nueva, que ha evolu-
cionado gradualmente a través del tiempo.

Hay algo de fundamental importancia para quien quiera entender o
legislar con conocimiento de causa y con buenos deseos acerca de la preserva-
cion de la ecologia actual: las plantas de este planeta crearon el oxigeno libre.
Con anterioridad a la aparicion gradual del oxigeno libre, no existia posibilidad
alguna de vida animal ni humana.

Las primeras montariias: c. 2500 millones de afios

Como ya se explico, la primera corteza terrestre servia de soporte a islas bajas
de naturaleza continental, rodeada por un amplio mar somero. Fue mas bien
delgada y no muy estable. No hubiera podido sustentar ni altas montafias ni
grandes mesetas; en cambio, habia numerosos volcanes pequeiios. Los cienti-
ficos que se han especializado en la era Precambrica (entre 4 mil 500 y 600
millones de afios antes de la época actual) reconocen que hace aproximada-
mente 2 mil 500 millones de afios ocurrié un cambio muy importante. Las rocas
mas antiguas del grupo arcaico estan asociadas solo con la corteza mas primi-
tiva. Después, en el Proterozoico, comenzaron a formarse depresiones a lo
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largo de los bordes de las masas continentales y se formaron los depdsitos
sedimentarios en forma de anillo. Estas depresiones, que tienen un gran desa-
rrollo lineal pero raras veces alcanzan mas de unos cuantos cientos de kilome-
tros de ancho, se conocen con el nombre de geosinclinales. A medida que la
sedimentacion en esos geosinclinales continuaba por grandes periodos, se origi-
naban situaciones de inestabilidad y la corteza terrestre tendia a fracturarse y
plegarse. El desplazamiento de una fraccion de corteza por encima de otra
genera estructuras complejas, y hasta la duplicacion del espesor original de la
corteza, con la consiguiente elevacion del terreno. Cualquier engrosamiento de
la corteza llegara a ocasionar una elevacion a causa de la naturaleza historica
de la “piel” de la Tierra (debido a su estado viscoeldstico). Y a continuacion de
todo ascenso se presenta la erosion: los picos y los valles son esculpidos, y asi
llegamos a tener montafias.

Una de las caracteristicas mas notables del proceso de construccion
de las montafias en la historia geologica es que tiene lugar por etapas. Durante
nuestra vasta historia han existido prolongadas épocas de relativa tranquilidad
entremezcladas con “crescendos” de gran actividad, caracterizados por el vul-
canismo y por la formacion de pliegues y de montafias: la orogenia. El descubri-
miento de las técnicas de fechado “absoluto” (que emplean las tasas de desin-
tegracion radiactiva) ha proporcionado pruebas estadisticas de que existio una
larga periodicidad ritmica de los movimientos de la Tierra, identificada por pri-
mera vez por Arthur Holmes, de Edimburgo, y estudiada posteriormente con
mayor amplitud por Gordon Gastil en los Estados Unidos. Esta periodicidad,
alguna vez descrita poéticamente como “los vigorosos latidos del corazon de la
Madre Tierra”, es de aproximadamente 200 millones de afios, o sea, casi la
misma del periodo de rotacion de nuestra galaxia, pero no se ha dado ninguna
prueba convincente de correlacion entre ambos fenémenos. Sin embargo, nos
tienta a especular con la idea de que los momentos de la vida de la Tierra sean
regidos gravitatoriamente por nuestro movimiento cosmico.

En nuestros dias existe un desacuerdo fundamental entre los gedlogos
acerca de la causa de los movimientos de la Tierra. La escuela endogenetista
sostiene que el flujo de calor desde el interior de la Tierra debe producir co-
rrientes internas masivas de conveccion que inevitablemente llegaran a aco-
plarse con las placas corticales superficiales y ocasionaran su desplazamiento -
como se observa en la deriva continental-. La otra, la de los exogenetistas,
supone que una conveccion de régimen uniforme conduciria a una continua
dispersion del fondo oceanico, a una constante deriva y a movimientos orogénicos
permanentes. Pero la realidad no es asi; tanto la expansion del piso oceanico
como la deriva continental y la orogenia son fendémenos episodicos y mas o
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menos ciclicos. Un estimulo externo, como lo serian las mareas volumétricas
causadas por los campos gravitatorios del sistema solar o de la galaxia, consti-
tuiria un modelo mas aceptable. Es dificil separar ambos modelos porque, sin
lugar a dudas, si los “picos” o épocas de esfuerzo maximo que se presentan
episoddicamente llegan a causar la apertura ocasional de cinturones de fractura,
es de esperar un surgimiento de calor y de materiales en fusion. ;Como se
distinguiria este surgimiento de las “plumas” que subirian como consecuencia
de una hipotética corriente de conveccion?

En lo que se refiere a las primeras montafias y a los primeros grandes
glaciares y ventisqueros, pueden hacerse consideraciones mas realistas. Si se
tiene en cuenta que la Tierra estaba formada de pequefas placas de corteza de
baja elevacion, rodeadas por el océano global, el clima general debi6 ser mari-
timo. Bajo condiciones de extrema oceanidad no pueden presentarse edades
de hielo. Sin altas montafias no pueden existir ni siquiera pequefios ventisque-
ros. Sin embargo, en el registro geoldgico del Proterozoico se han encontrado
numerosas tilitas, que son sedimentos compuestos por una mezcla aleatoria de
fragmentos de todo tipo de rocas, que no estuvieron sujetos a la seleccion que
normalmente resulta de ser arrastrados por el agua, sino que fueron deposita-
dos en forma habitual, al fundirse el hielo de un glaciar. Los cantos rodados
presentan estrias caracteristicas que constituyen la “rabrica” distintiva dejada
por el hielo. Existen en la geologia otros procesos de desplazamientos lentos y
de arrastre, por ejemplo los aludes y los deslizamientos de tierra, que también
producen estrias, pero de formas y “rabricas” diferentes. Por lo tanto, el gedlogo
entrenado puede reconocer las huellas de antiguas glaciaciones con un alto
grado de certidumbre.

Muchas de estas glaciaciones tuvieron lugar durante el Proterozoico,
lo cual es evidencia de que hubo fases frias y de la existencia de areas polares
sobre el continente. Las tilitas se presentan s6lo como intercalaciones relativa-
mente raras y periodicas, dentro de cuyas secuencias de formacion se encuen-
tran indicadores subtropicales, como en el caso de los “arrecifes” de
estromatolitos. En nuestros dias es posible encontrar ejemplos de estos episo-
dios glaciales en todos y cada uno de los continentes. ;Qué significa esto? Si
los episodios de orogenia en el Proterozoico fueron ciclicos ;, no seria probable
que las fases glaciares hayan sido también episodicas? Esta hipotesis parece
estar respaldada por la evidencia encontrada en el campo. Pero, ;por qué las
tilitas se encuentran en todo el mundo? ;Fueron globales los efectos de las
glaciaciones? Por supuesto, seria muy dificil visualizar todo esto en el cinturén
ecuatorial. Un modo mas razonable seria imaginar como fueron los principios
de la tectonica de las placas en los comienzos del Proterozoico. Con cada una
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de las fases de rompimiento (fase tafrogénica) se iniciaria la dispersion del fondo
oceanico y los continentes serian desplazados a latitudes diferentes. Los estudios
iniciales sobre el paleomagnetismo de las rocas proterozoicas provenientes de
diferentes partes del mundo aportan pruebas de cambios importantes en la
paleoaltitud, aunque los datos son tan escasos que ain no es posible integrar
ninguna imagen convincente de aquellas relaciones geograficas generales.

Una de las muestras mas claras y mejor preservadas de las
glaciaciones precambricas es la que tuvo lugar hacia fines de este periodo,
hace aproximadamente 700 a 600 millones de afios. Esta glaciacion es llamada
a menudo glaciacion Eocambrica, ya que ocurrié un poco antes del inicio del
Cambrico y se present6 en todos los continentes. Fue descubierta en Noruega
y después en otros lugares del norte de Europa; mas tarde en Australia, China,
las islas Spitzbergen, Groenlandia y Norteamérica; y mas recientemente se
encontré un desarrollo muy vasto en Africa occidental (el que casi coincide con
la distribucion de la famosa glaciacion ordovicica que tuvo lugar 200 millones
de afios después).

Si aceptamos que las zonas climaticas se encontraban distribuidas
aproximadamente como hoy dia (y casi todos los indicadores geoldgicos sugie-
ren que asi fue), es claro que deben postularse conceptos fundamentales y de
largo alcance acerca de los diversos continentes Eocambricos. Esto es de sig-
nificacion critica para la teoria de la tectonica de las placas, puesto que algunos
especialistas afirman que los Gnicos corrimientos de continentes que han tenido
dimensiones importantes son aquellos ocurridos en los ultimos 200 millones de
afios, y que en los eventos precedentes debieron estar limitados a desplaza-
mientos mintsculos. Actualmente existe una clara y sélida oposicion a esta
teoria desde el punto de vista paleoclimatico.

Los paleoclimas

La primera vida animal inicio6 su evolucion en cierto momento atun desconocido
del Proterozoico. Se requeria contar con cierto nivel minimo de oxigeno, aun-
que el tiempo y las circunstancias precisas en que ello ocurrio son atin descono-
cidos. Lo que se sabe es que a principio de los tiempos Eocambricos ya se
habia desarrollado una extensa y refinada biota marina formada por organis-
mos de cuerpo suave. Sus impresiones y huellas se encuentran ampliamente
distribuidas, estan bien estudiadas y proporcionan una buena cantidad de infor-
macion acerca de aquellos medios ambientes: en la atmdsfera habia oxigeno,
las temperaturas eran uniformes (alrededor de 15° £ 10°C), y las condiciones
marinas eran comparables a las actuales.
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Existe una teoria popular segun la cual en el Proterozoico la Luna
estaba mucho mas cerca de la Tierra, lo cual significaria que los dias eran muy
cortos, la rotacion alrededor de la Tierra muy rapida y las mareas, inmensas.
Los sedimentos de esos tiempos deberian contener indicios de grandes dunas
submarinas formadas por violentas corrientes generadas por las mareas: hasta
ahora no ha sido posible encontrar ninguna. Deberia haber cinturones que mos-
traran el catastrofico dafio de los pisos ocednicos, y no los hemos visto. En
contraste, los estromatolitos nos hablan de condiciones de aguas someras y
relativamente tranquilas, que permitieron la formacion de estructuras similares
a las que actualmente se forman en la Florida. Las huellas de los fosiles descri-
tas por Glaessner son de organismos de cuerpo suave, impresos en bancos
planos de arenas lodosas que hubieran sido destruidos por mareas gigantescas.
Se sugiere que los astronomos revisen aquella teoria.

Las primeras conchas de mar: c. 570 millones de arios

Inmediatamente después de la época glacial Eocambrica sobrevino un largo
periodo de calma y condiciones moderadas que presenciaron una de la revolu-
ciones mas obvias y atractivas de la historia: la aparicion de las primeras con-
chas marinas, es decir, la Revolucion III. En el periodo Cambrico es evidente la
aparicion y difusion de organismos marinos de concha dura, en una gran varie-
dad y complejidad de formas que abarcan desde los moluscos hasta los trilobites.
Estas criaturas no eran simples globulos unicelulares de protoplasma primor-
dial, sino organismos complicados, completos, con un sistema digestivo comple-
jo, miembros y organos prensiles, 6rganos sexuales, sistema nervioso, 0jos y
otras células sensoriales.

Por més de un siglo, la aparicidn casi “instantanea” de esta compleja
biota ha maravillado a ge6logos y bidlogos. La explicacion mas verosimil es en
parte climatica: las temperaturas se iban elevando; en parte geoquimica: iba en
aumento la alcalinidad del océano global (haciendo dificil excretar el carbonato
de calcio -CaCO -; y en parte bioldgica: aumentaba la presion debida a la po-
blaciéonyala pre%laci(')n, y ello condujo a una seleccion darwiniana de aquellos
organismos que desarrollaron caparazones duros.

Desde fines del Eocambrico, a través del Cambrico y hasta cerca del
final del Ordovicico parecen haber persistido en toda la Tierra condiciones de
temperatura que iban de tibias a calidas. La casi universalidad de los organis-
mos mas grandes, como los trilobites, constituye una prueba de la presencia de
condiciones favorables difundidas en todo el planeta. Sin embargo, no se sabe
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nada acerca de las plantas terrestres. Los depositos ricos en carbonato estaban
ampliamente difundidos (actualmente s6lo son comunes en latitudes entre los
30°N y los 30°S). Los estromatolitos y los arqueociatidos (organismos similares
a las esponjas), formaban bancos parecidos a arrecifes. En las latitudes apro-
piadas, importantes cuencas de evaporacion permitian la acumulacion de grue-
sos depositos de sal de roca y de minerales relacionados. La imagen general es
la de un largo intervalo calido.

La primera parte del Paleozoico (Cambrico y Ordovicico) se cerrd
con otra gran era glacial. Hace alrededor de 450 millones de afios, esto es, 200
millones de afios después de la refrigeraciéon Eocambrica, volvieron a presen-
tarse las condiciones para la formacion de hielo continental a gran escala y
probablemente se mantuvieron a lo largo de 10 millones de afios como minimo.
En estos tiempos el Continente Africano llego a situarse, debido a la deriva
continental, en la region del Polo Sur. América del Sur estaba en aquel enton-
ces unida con Africa occidental, pero la mayor parte de Europa, Asia y Amé-
rica del Norte se encontraban separadas de Africa por un amplio brazo de mar
que en ocasiones es llamado “Paleo Tethys”. Las regiones cubiertas por los
glaciares eran probablemente tan grandes como la moderna Antartida, si no
mayores. Los indicios estdn muy claramente preservados en las regiones
hiperaridas del Sahara: en Argelia, Marruecos, Mauritania, etcétera.

Los primeros drboles: c. 400 millones de aiios

Después de la glaciacion del «Saharay, hacia fines del Ordovicico, el mundo
regreso casi en su totalidad a condiciones tibias o calidas. En estas circunstan-
cias favorables los artropodos fueron remplazados por los peces como los habi-
tantes mas importantes del mar. Los corales comenzaron a desarrollarse a
partir de polipos solitarios hasta formar grandes asociaciones coloniales. Po-
seedores de estructuras calcareas duras, rapidamente construyeron escolleras
parecidas a fortalezas, las biohermas, que al proveer por si mismas abrigo y
alimento, crearon ambientes locales favorables para una vasta variedad de
simbiontes y criaturas asociadas. Los arrecifes del Silurico y del Devoénico
tienen una distribucion casi mundial, asi que cualquier reconstruccion de la de-
riva de los continentes no altera su distribucion estadistica alrededor del globo.
En las latitudes medias se depositaron yacimientos de sal de rocas y vastos
depositos de evaporitas.

Sobre las tierras, el rasgo distintivo fue la aparicion de las primeras
plantas no acuaticas, principalmente de tipo primitivo -palmas, cicadaceas y
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otras similares- que se desarrollaron hasta convertirse en grandes arboles. Los
fosiles de esta antigua vegetacion se encuentran ampliamente distribuidos, y
algunos arboles crecieron hasta alcanzar 30 m de altura. Los bosques, a su vez,
dieron amparo (de la misma manera que los arrecifes lo hicieron en el mar) a
una biota muy variada que compartia ese nuevo habitat y que empezd a evolu-
cionar entonces.

La caracteristica quizas mas sorprendente en este escenario es que
tan pronto como el ambiente cont6 con arboles, la evolucion produjo los orga-
nismos voladores: los escarabajos, polillas y libélulas de aquellos dias, que pu-
dieron volar entre esos arboles y que presumiblemente utilizaron su proteccion
y explotaron sus flores y sus frutos. Ante la ausencia de predadores, algunos de
estos organismos voladores alcanzaron dimensiones gigantescas: se conocen
fosiles de libélulas con alas de 60 cm de extension.

Esta parte central del Paleozoico, que incluye los periodos Siltrico y
Devonico, fue evidentemente una fase de climas generalmente tibios, pero los
continentes ya habian iniciado sus desplazamientos. Las colisiones entre los
primeros y la subduccion de las orillas de las placas condujo a un tremendo
proceso de formacion de enormes cadenas montafiosas a lo largo de cinturones
bien determinados: los mas importantes son los llamados cinturones caleddnicos,
que se extienden a través del noroeste de Europa y del este de América del
Norte. Este proceso, acaecido en los periodos Ordovicico y Devonico, cerrd en
forma efectiva el ancestral océano Noratlantico y creo un continente gigantes-
co, reconocido desde hace mucho por los gedlogos (jque atin no tenian conoci-
miento alguno de la tectonica de placas!) como el «continente de las areniscas
rojas antiguas». El clima arido que lo caracterizaba era consecuencia de las
sombras pluviométricas y del factor climatico de continentalidad, consecuencia
a su vez de las nuevas montafas y de las mayores distancias a las que se
encontraban los océanos. En las cuencas del continente de las areniscas rojas
antiguas, del «Viejo Rojo», se acumularon dunas desérticas y sedimentos
lacustres aislados del mar, con un color rojo caracteristico. La fractura de esta
gigantesca isla continu6 hasta el final del Devonico, permitiendo que muchas de
las areas terrestres regresaran a las condiciones marinas. Este episodio conti-
nental fue acompafiado de una vasta formacion de lagos y lagunas de evapora-
cion, por lo que el oxigeno atmosférico disminuy6 a un nivel inferior al prece-
dente. En general, la mayor parte de las areas terrestres del mundo disfrutaron
de un clima caliente y seco (comparable al del actual Turkestan en Asia Cen-
tral). En los océanos, separados en muchas provincias por las tierras que
emergian, se registrd una importante multiplicacion de las variedades de orga-
nismos (aunque desaparecio la totalidad de algunas poblaciones).
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El primer carbon: c. 340 millones de afios

Los primeros bosques se desarrollaron de manera natural en los lugares mas
humedos: los deltas bajos y pantanosos cercanos a los lagos o a las costas del
mar. Esta etapa siempre ha sido llamada el periodo Carbonifero, debido a la
gran difusion de carbon en el hemisferio norte. Como continuacion del Pérmico
descendid una nueva gran glaciacion, pero esta vez sobre el hemisferio sur. En
tanto que en el hemisferio norte las tierras se separaron nuevamente después
de las colisiones
caledonicas, las tierras
del sur (tradicionalmen-
te conocidas como el
continente de
Gondwana) habian per-
manecido unidas como
un solo continente des-
de el tiempo Cambrico.
En el intervalo de 200
millones de afios el Polo
Sur se habia desplazado
lenta y progresivamente
desde el Africa occiden-
tal a través del Brasil, al
sur de Africa, y de ahi a

través de la Antartida

hasta Australia. Estas Figura. 5. Reconsti’uccién de los crontinentes pérmicos hace
. . 130 millones de afios. En este periodo hubo una gran masa

tierras, 1ncluyendo la In- glaciar que se extendio por los continentes del sur. El

dia’ constituian el conti- circulo pequeno representa el polo sur hace unos 450
millones de afios y la flecha sefala sus desplazamientos en
nente de Gondwana. funcion del tiempo. U =Depositos de evaporacion.
Aparentemente, en un B=Arrecifes de coral. €@=Depositos de icebergs flotantes.

principio la glaciacion se
presento en forma dispersa y relativamente reducida, limitada a determinadas
cadenas montafiosas. Pero de una manera ciclica y en ondas continuamente
crecientes, las fases glaciales aumentaron cada vez mas, hasta que, a final del
Carbonifero y en el inicio del Pérmico, se extendieron capas gigantescas de
hielo sobre las tierras comprendidas desde América del Sur hasta Australia,
incluyendo la India. La méxima acumulacion de hielo parece haber avanzado
por etapas, del oeste al este, acompanando un desplazamiento comparable del
Polo Sur, como se deduce de las mediciones paleomagnéticas. La evidencia de
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esta edad de hielo permo-
.| carbonifera fue inicialmente des-
- | cubierta por Blanford, un joven
| geologo del «Official Geological
'_ “| Survey», de la India, hace mas
| de unssiglo. jQue descubrimien-
| to tan llamativo! En esa época él
no podia tener ninguna idea de
la deriva continental ni de la mi-
~+| gracion de los polos. Pero en el
o .,. curso de un decenio surgieron evi-
| dencias comparables en Austra-
lia, Sudafrica y América del Sur.
Al mismo tiempo que
el Polo Sur se encontraba sobre
los continentes meridionales, el
Polo Norte se hallaba en algin
|| lugar del Océano Pacifico sep-
tentrional y los continentes nor-
teamericano, europeo y nor-
asiatico estaban esparcidos
como «islas» en las latitudes
ecuatoriales. Los sedimentos y
los fosiles narran la historia: era
un ambiente similar al de las sel-
vas actuales; los bosques, den-
s0s y pantanosos, favorecieron
Figura 6. Estructuras glaciares en lo que el desarrollf) de los reptllf?s te-
actualmente es el desierto del Sahara cuya rrestres; mas tarde evoluciona-
antigiiedad se remonta a 450 millones de afios. rian alli los mamiferos prjmitivos,
De tiempo en tiempo se presen-
taban oscilaciones gigantescas del nivel del mar, que ahogaban las grandes
selvas y sus poblaciones, sepultandose bajo estratos de sedimentos fangosos.
Asi nacieron los grandes depositos de carbon que explotamos hoy dia. El mate-
rial organico sepultado, privado de oxigeno, tiende lentamente a revertir al car-
bono su componente primario no volatil, dejando minusculas cantidades de oxi-
geno y de hidrogeno en el material que forma la lignina y la celulosa de la
vegetacion boscosa. Eso es lo que ahora llamamos carbon.
Pero, ;qué pudo haber causado tan gigantescas inundaciones? Es
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dificil considerar s6lo una coincidencia el hecho de que precisamente al mismo
tiempo que evolucionaban los pantanos de carbon se presentaran olas sucesi-
vas de avance y retroceso de los glaciares en el hemisferio sur. El mar propor-
cionaba la humedad necesaria para formar las capas de los glaciares, y cuando
éstos se desarrollaban en «crescendo», el nivel del mar descendia hasta 200 m
por debajo del habitual. En la fase de fusion que seguia, este nivel se elevaba
otra vez e invadia las planicies costeras que se habian secado. La elevacion
«glacioeustatica» del nivel del mar resultaria de la fusion de los glaciares del
hemisferio sur e inundaria las selvas ecuatoriales.

La humanidad, que todavia hoy depende de manera importante de los
inmensos depositos de carbon para la produccion de su energia termoeléctrica,
debe estar agradecida a la gran glaciacion Permocarbonifera del hemisferio
sur. En la mayor parte del hemisferio norte el carbon es de la época Carbonifera,
mientras que el del hemisferio sur es sobre todo Pérmico (han sido encontrados
otros depositos de carbon en el Terciario, pero pertenecen a un ciclo posterior).
Los geoquimicos que estudian los isotopos del azufre pueden probar ahora que
tanto durante el Carbonifero como en el Pérmico se presentd un abatimiento en
la disponibilidad de oxigeno. Fue una época «continental», en la cual los niveles
del mar fueron por lo general bajos; y, con excepcion de las regiones glaciales
y de los pantanos costeros y ecuatoriales en los que se generaba el carbon, los
climas tendian a ser extremosos (con veranos calidos e inviernos frios) y secos
(como el actual desierto de Gobi), y existia un nimero apreciable de lagos de
evaporacion efimeros y estacionales en su mayor parte.

El Mesozoico: una nueva era: c. 225 a 65 millones de aiios

Con el fin del Pérmico termin6 también la Era Paleozoica, primera gran Era en
la cual dominaron los animales dotados de caparazon y las plantas altamente
organizadas.

El primer periodo del Mesozoico es el Triasico, llamado asi a causa de
la division en tres partes, que por primera vez fue observada en Europa en
sedimentos rojos que le son caracteristicos y que han sido denominados «la
nueva arenisca roja». La tridsica es, en efecto, bastante analoga a la «antigua
arenisca roja». Los continentes boreales sufrieron una nueva serie de severas
colisiones. Los Apalaches y los montes de Mauritania son los documentos que
hablan de la colision entre Africa y América. El norte y el sur de Europa entra-
ron en colision a lo largo de una franja que se extiende desde el sur de Irlanda
hasta los Carpatos. La Europa oriental y Siberia también lo hicieron a lo largo
de los Montes Urales y han permanecido unidas desde entonces.
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Una vez mas, en ese tiempo se ve a la «continentalidad” constituirse
en el hecho climatico dominante. En el Pérmico tardio comenzaron a formarse
desiertos y lagos desérticos que perduraron durante todo el Tridsico. Los colo-
res rojos dominaban en las rocas de estas edades desde las montafias Rocallosas,
a través de Europa y hasta el Asia Septentrional.

Figura 7. Huellas de un dinosaurio dejadas en las riveras de un lago hace 200 millones de
anos. Connecticut, EUA.

Contra este telon empezaron a evolucionar los primeros reptiles gi-
gantescos, los dinosaurios. Sus huesos y las huellas de sus pisadas estan a
menudo perfectamente conservadas en los depositos fangosos de las marge-
nes de los antiguos lagos desérticos. Es evidente que la mayoria de estos lagos
eran oasis exuberantes que se encontraban aislados de peligros y a salvo de los
predadores del océano. Asi, los dinosaurios pudieron reinar sin ser molestados.
Las faunas de los océanos del Triasico sugieren que las condiciones eran tibias
o calientes, sin huellas de glaciaciones en ninguna parte del mundo. Pueden
encontrarse casi los mismos organismos marinos a través de todo el océano
global. Es claro que s6lo un océano universalmente tranquilo podria dar lugar a
una distribucion de este tipo. Pero la composicion de esta fauna es radicalmen-
te diferente a la del Pérmico. Es como si una fantastica epidemia o peste hubie-
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ra barrido con la mayor parte de la vida paleozoica, mientras de pronto surgian
y proliferaban formas genéticas completamente nuevas. Algunos fisicos han
sugerido que una dosis catastrofica de radiacion cosmica o solar pudo haber
causado dafios genéticos irreparables, y por lo tanto la extincion; una seria
objecion a esta idea es que las principales familias que habitaban la tierra firme,
los reptiles y los mamiferos primitivos, hayan podido sobrevivir, mientras que
los habitantes de los océanos mostraron un daflo mayor, pese a que en esa
region se encuentran ampliamente protegidos de los efectos de la radiacion
cosmica.

Otros cientificos han sugerido que los efectos climaticos de la edad
glacial Permocarbonifera jugaron un papel decisivo en las extinciones de fines
del Paleozoico. La evidencia es clara: durante el Pérmico las familias paleozoicas
mas vigorosas se extinguieron misteriosamente una tras otra. No hubo una
destruccion apocaliptica masiva en el limite entre el Pérmico y el Triasico. Los
estudios que a lo largo de todo el mundo han realizado dos experimentados
paleontoélogos, Bernard Kummerl, de Harvard, y Curt Teichert, de Kansas, han
demostrado que este limite fue esencialmente transicional. Las formas
paleozoicas desaparecieron gradualmente y fueron remplazadas por las formas
mesozoicas en sus correspondientes nichos ecologicos.

No parece haber factor climatico alguno de importancia que se en-
cuentre involucrado en las extinciones del Paleozoico, aunque la mayor parte
de las tierras del Pérmico tardio parecen haber sido excesivamente aridas (se
han encontrado depositos desérticos y acumulaciones de evaporitas amplia-
mente distribuidos); pero los mares, frios al comienzo, terminaron con eviden-
cia de calentamiento (arrecifes de coral, etc.). ;Pudo haber sido el geoquimico
el factor clave de aquella extincion biologica? El aumento progresivo en el
oxigeno atmosférico durante el Paleozoico se vio revertido a causa del tremen-
do consumo de ese gas en el Carbonifero y el Pérmico, debido al desarrollo de
vastos bosque que, al ser convertidos en carbon, extrajeron permanentemente
el oxigeno y el carbono (asi como el azufre) del dioxido de carbono atmosférico
y de los sistemas marinos sulfatados. El retorno hacia climas calidos y secos al
principio del Mesozoico (Triasico) contribuy6 en forma apreciable a un incre-
mento en la presion parcial del oxigeno. Fue asi como los pantanos carboniferos
anunciaron la evolucion de los reptiles gigantescos, de las aves y los mamife-
10S.

Curiosamente, a pesar de que todos los mamiferos evolucionaron de
manera uniforme a través del Mesozoico, esta Era ha llegado a ser conocida
como la edad de los reptiles, ya que fueron los dinosaurios los que dominaron
durante todo ese periodo (hace 225 a 65 millones de afios). Este paraiso de los
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reptiles puede haber tenido una
explicacion climatoldgica. Casino
existian elevadas montafias sino
extensas llanuras. El nivel del mar
era alto, lo cual propiciaba que se
presentara el efecto maximo del
océano sobre el clima. Durante
este intervalo de tiempo, que durd
160 millones de afios, no existe en
ningin momento, ni en ninguno de
los continentes, evidencia alguna
de una glaciacion de importancia.
Estos «dias de vino y rosasy favo-
recieron un notable desarrollo evo-
lutivo; no so6lo los dinosaurios pros-
peraron y alcanzaron tallas gigan-
tescas, sino que también evolucio-
nod una rama de reptiles marinos y
otra de reptiles voladores que se-
rian mas tarde sustituidos por las
aves, el primer orden de criaturas
elegantemente especializadas para
el arte de volar. La mayor parte
de las tierras se cubrio de bosques
y se present6 una disminucion neta
del oxigeno atmosférico.

Las condiciones del me-
dio ambiente y del clima favore-
cieron la vitalidad y la prosperidad
de la vida mesozoica, la que desa-
rroll6 una vegetacion exuberante
en arboles y areas pantanosas.
Sobre las tierras existen también
pruebas de este intervalo climatico
favorable en los paleosoles
subtropicales: las lateritas, bauxitas
y otras mas. Lo mismo es aplica-
ble a la vida marina: los corales
formaron arrecifes (pero de una

Figura 8. El paisaje de los continentes ha cambiado
muchas veces. Arriba: El Sahara en la actualidad.
Centro: Lodo seco de hace 450 millones de afios,
formado en las lagunas de desecacion. Abajo: Ciclos
sedimentarios del periodo carbonifero que indican
variaciones periodicas del nivel del mar hace 300
millones de afios.
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clase diferente de los paleozoicos), y aiin ciertos moluscos y esponjas contribu-
yeron con comunidades en forma de arrecifes. Las temperaturas del mar, se-
gln estos indicadores, debieron mantenerse en un rango de variacion de 15°C a
35°C expresadas como promedios mensuales (puede llegar a aceptarse que
hubo temperaturas extremas mayores, pero s6lo por unas cuantas horas).

En el ultimo cuarto de la Era Mesozoica, el Cretacico superior, se
presentd un notable «florecimiento» de pequefios organismos flotantes. Se tra-
ta del nanoplacton, constituido de organismos vegetales unicelulares
(coccolithophoridae), y de animales también unicelulares (foraminifera),
cuyas mintsculas conchas estan formadas en gran parte por carbonato de cal-
cio. Anteriormente, la mayor parte de la vida marina era benténica (formada
por animales que vivian en los fondos) o nectonica (formada por animales que
nadaban libremente). Pero ahora, por primera vez, una vasta proliferacion de
formas pelagicas (flotantes) comenz6 a poblar las aguas superficiales del mar
global. Esto s6lo pudo ser posible bajo condiciones de temperaturas tibias y con
pequefios cambios estacionales regulares presentes en todo el orbe. El resulta-
do de este «florecimiento» fue la precipitacion de conchas muertas hacia el
fondo oceanico, hasta formar lo que conocemos como greda (o marga), que
ahora se encuentra distribuida por todo el mundo, desde Dover hasta Texas y
desde Ucrania hasta Australia. Es especialmente significativa para los
climatdlogos la sustraccion semipermanente de dioxido de carbono de la at-
mosfera bajo la forma de CaCO . Asi, nuestra atmosfera perdio CO y gano
aun mas oxigeno. Esto debe habef conducido a una leve disminucion dél «efec-
to de invernadero», favoreciendo una tendencia al enfriamiento, que seria per-
ceptible en el curso de la Era siguiente.

El Cenozoico: nuestra era c. 65 millones de aiios al presente

Como se destaco anteriormente, el fin de la Era Paleozoica se caracterizo por
grandes extinciones y el principio de la Mesozoica por la aparicion de una biota
abundante y floreciente. A principios del Cenozoico puede constatarse la «re-
adaptacion» de una gran parte de la inmensa biota de fines del Mesozoico,
comparable con la de fines del Paleozoico. Nuevamente, el mecanismo de este
fendmeno constituye un profundo misterio. De la evidencia en los sedimentos y
en los suelos se sabe que ni en esta transicion ni en la del Paleozoico se presen-
taron grandes glaciaciones ni cambios climaticos violentos.

Han sido propuestas numerosas teorias ad hoc para explicar estos
eventos: algunas consideran los factores ambientales; otras, los climaticos o los
atmosféricos, y otras mas, los bioldgicos. Por ejemplo, el testimonio geoldgico
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revela que hubo un aumento en la formacion de montafias al final del Mesozoico.
La particion de los continentes y su deslizamiento hacia una separacion de los
principales bloques continentales entre si (las tierras de Gondwana en el He-
misferio Sur y de Eurasia en el norte) habia comenzado a principios del
Mesozoico, y los eventos de separacion final no se presentaron hasta fines de
esta Era. ;Pudieron las fajas de nuevas montafias inhibir la migracion de los
organismos? Es posible, pero mas importante ain, ;pudo la separacion final de
los continentes (por ejemplo el oeste de Africa y América del Sur se separaron
hace 80 millones de afios) causar el aislamiento de las fuentes de genes nece-
sarios para la supervivencia de los reptiles mas importantes, conduciéndolos asi
a su extincion? Esta es una idea interesante.

El aumento progresivo de la actividad de expansion del fondo oceani-
co debe haber conducido a un flujo acelerado del calor del interior hacia el
exterior, a lo largo de los ejes de propagacion, y esto causaria la expansion
cortical que, a su vez, conduciria a una elevacion universal del nivel del mar.
Hace unos 80 millones de
afios el nivel del mar alcan-
z6 mas de 500 m sobre su
nivel actual y se redujo
notablemente la superficie
de tierras disponibles; al
final del Cretacico s6lo un
15% de la superficie te-
rrestre eran tierras secas.
El apifiamiento de la pobla-
cion debe haber sido
Malthusiano (y aqui puede
haber una leccion objetiva
para la humanidad: jsea-
mos cautos!). La ausencia
de catastrofes naturales
del tipo de las glaciaciones
durante el Mesozoico con-
tribuy¢ al crecimiento de la
poblacion. Existe abundan-
te evidencia en los fosiles
de que los predadores, Figura 9. Principales glaciaciones e invasion del
como el Tyrannosaurus| e pr el o s i o o
rex, se desarrollaron en una
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escala inmensa, fendmeno que sugiere escasez de alimentos y una competen-
cia desesperada.

Una teoria ingeniosa relaciona el surgimiento de las plantas
angiospermas con la declinacion de los dinosaurios. La elevacion eustatica del
nivel del mar a fines del Mesozoico dio origen a mares y lagunas someras ¢
inmensamente grandes, que fueron sitios favorables para el crecimiento de
gigantescos manglares pantanosos. Pero se piensa que los dinosaurios no pu-
dieron vencer el impenetrable espesor de los manglares, encontrandose pro-
gresivamente aislados y condenados a morir.

Otra idea sugiere que la orogenia del final del Mesozoico estuvo aso-
ciada a una imponente actividad volcanica que condujo al deposito de estratos
de cenizas que se distribuyeron por toda la Tierra, lo que apareci6 ilustrado en
la pelicula Fantasia de Walt Disney, con la musica de Stravinski; los dinosaurios
caian en las grietas gigantescas de la Tierra, eran sumergidos por las corrientes
de lava y asfixiados por los humos y el polvo volcanicos.

O aun mas, se ha propuesto que el desarrollo gradual de los mamife-
ros condujo a la aparicion de los roedores, quienes como grupo gustan de nutrir-
se con huevos. Si los huevos de los dinosaurios estuvieron sujetos a una cons-
tante depredacion por parte de las hordas de ratas de fines del Mesozoico (o
sus equivalentes), no tomaria mucho tiempo que los gigantescos reptiles se
extinguieran.

Un fendmeno caracteristico del metabolismo de los reptiles es que
prosperan en una atmosfera rica en didxido de carbono, en tanto que los mami-
feros no pueden hacerlo. El crecimiento del oxigeno biogénico en la totalidad de
la atmosfera aumentd supuestamente en forma constante durante todo el curso
del Mesozoico; y hacia el final de la Era los medios ambientes fueron mas
favorables para quienes competian con los reptiles. La disminucion del dioxido
de carbono continuaba debido a la formacion de depositos de greda, CaCO , en
las profundidades de los mares. Los estudios de los isotopos del azufre mies-
tran que en el curso del Mesozoico se habia establecido un serio déficit de
oxigeno, situacion que fue revertida al inicio del Cenozoico.

Pero existe una seria falla en todos estos argumentos: solo tratan de
explicar la extincion de una clase de organismos: los dinosaurios. ;Qué puede
decirse de todos los cambios que ocurrian exactamente en forma contempora-
nea entre animales marinos y plantas? También ellos exhibieron la misma clase
de trastornos violentos en su evolucion.

(Qué explicacion geofisica que incluya a todos los organismos cono-
cidos puede ser ofrecida? Por ejemplo, se sabe que el campo magnético de la
Tierra se debilita de tiempo en tiempo y hasta que puede cambiar de polaridad.
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(Pudieron faunas de ese tiempo desorientarse de un modo tal que no les fuera
posible sobrevivir? Es una hipotesis sugestiva, pero olvida que el Reino Vegetal
también evolucion6 en ese tiempo y que las plantas tienen poco que ver con la
locomocion.

El campo magnético de la Tierra controla también la pantalla global
que filtra la radiacion y rodea al planeta. Esta pantalla es reconocida popular-
mente como el cinturén de Van Allen y aisla a la Tierra en forma muy efectiva,
reduciendo las radiaciones solar y cdsmica potencialmente peligrosas y hasta
letales. Los organismos, tanto las plantas como animales, serian afectados por
igual, aunque aquellos que viven bajo la tierra o en las profundidades de los
mares estarian protegidos. Los que habitan en espacios abiertos y en aguas
someras superficiales se-
rian los mas vulnerables.
Esta es la explicacion mas
viable en el presente, pero
la evidencia es pobre. Tal
vez sea mas satisfactoria
simplemente porque las
otras son menos convin-
centes.

La historia
climatica del globo duran-
te la Era Cenozoica arro-
jamucha luz sobre los fe-
ndémenos porque muestra
como se inicia una edad
glacial. Hay evidencias de
que a principios de este
periodo el clima era uni-
versalmente moderado y
subtropical, esto es, cali-
do y humedo. Las dimen-

siones de los continentes Figura 10. Oscilaciones de la relacion entre isétopos de
L azufre en los ultimos 600 millones de afios, comparadas con

eran al principio muy pe- otros eventos; principales oscilaciones del nivel del mar,

queﬁas, y el factor de glaciaciones principales, formacion de carbon en los

continentes y depdsitos carbonatados en los oceanos. La
comparacion es significativa porque el oxigeno atmosférico,
te. Fue una Era de tanta importancia, se encuentra asociado (por una
«talasocrética», con bajos relacion inversa) con la relacion isotopica del azufre y con el
dioxido de carbono atmosférico.

oceanidad era el dominan-

extremos climaticos. La
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deriva de los continentes y la expansion de los fondos oceanicos durante el
Cenozoico condujeron progresivamente a una serie de colisiones
intercontinentales en la region que se extiende desde Espafia hasta los Himala-
yas. Lo que en tiempos Mesozoicos habia sido una amplia faja de mar ecuato-
rial, el Tethys o Mediterraneo ancestral, que conectaba al Atlantico septentrio-
nal con el Pacifico meridional, quedo ahora bloqueada. Desde hace aproxima-
damente 30 millones de afios no ha sido posible ninguna migracion adicional de
este a oeste por mar. En el Mioceno superior (hace 12 millones de afios), el
Mediterraneo quedo reducido a un lago salado. Otras barreras también se esta-
ban elevando: en las Indias orientales, el surgimiento de cadenas de islas casi
llegd a conectar Australia con el sudeste de Asia; en la region de Panama las
cadenas volcéanicas unieron a América del Norte con su compafiera del Sur.

(Qué sucede con un automovil cuando falla su sistema de regulacion de
temperatura? ;Qué ocurre cuando el radiador es obstruido con 6xido? El motor
se recalienta y hierve. El balance térmico de la Tierra esta relacionado principal-
mente con la pérdida de calor; por lo tanto, ;qué pasa cuando existe un bloqueo
en los sistemas que regulan la temperatura global? Se presenta una glaciacion.

Primero, la nieve del invierno dejo de fundirse durante el verano como
consecuencia de la formacion de montafias, la clausura de los sistemas oceanicos
reguladores de la temperatura y el desplazamiento de los continentes hacia las
latitudes polares. Ciclos climaticos menores se sobrepusieron a las tendencias
principales, de manera que las regiones cubiertas de hielo se ensancharon poco
a poco. Desde hace 30 millones de afios existian ya signos aislados. Estos se
extendieron mas y mas (desde la Antartida hasta Alaska), hasta que hace unos
2 millones de afios se considera que se inici6 definitivamente la edad de hielo
aun presente (el periodo Cuaternario). Comenzaron a aparecer faunas islandicas
en el Mediterraneo. Las grandes etapas glaciales se abatieron sobre el globo en
ciclos de duracion cada vez mayores (alrededor de 100 mil afos cada uno).
Actualmente nos encontramos en una de las fases interglaciales moderadas
pero, /cuanto durara?

A través de la Era Cenozoica, a medida que nos acercamos a nuestra
época las evidencias geologicas se hacen cada vez mas completas y precisas.
Esto permite comprobar numerosos conceptos fundamentales. Por ejemplo:
(coinciden algunas de las reducidas extinciones y apariciones de fauna obser-
vadas en este periodo con reversiones paleomagnéticas? Hay fuertes indicios
de que asi ha ocurrido. Y suponiendo que haya sido asi, ;cuales son los meca-
nismos biologicos involucrados?

Mas aun, hay un creciente nimero de evidencias que sugieren la exis-
tencia de una relacion definitiva entre el magnetismo terrestre y los cambios
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climaticos contemporaneos. En forma intuitiva puede parecer que en ultima
instancia ambos fenomenos estan controlados por la radiacion solar. Pero ya
existe una cantidad sustancial de observaciones que sostienen esta intuicion. El
climatdlogo ruso M. 1. Budyko (7ellus, 21, p. 612, 1969) ha mostrado que la
radiacion solar recibida en las estaciones terrestres de superficie en el hemisfe-
rio norte ha disminuido paulatinamente desde 1938, y Murray Mitchell (de ESSA,
Washington, D. C.) ha encontrado que desde 1940 la temperatura media mun-
dial ha ido en descenso, en tanto que la intensidad media del campo magnético
terrestre se ha elevado. Sin embargo, también existen tendencias regionales
inversas durante el mismo periodo: en algunas partes de América del Norte y
en el hemisferio sur hay una tendencia climatica al calentamiento, paralela a un
descenso en la intensidad magnética. La distribucion excéntrica del dipolo del
campo magnético de la Tierra y su desplazamiento secular hacia el oeste puede
ser una de las razones para que se presenten esas anomalias regionales en el
geomagnetismo. Ya que es probable que el clima global medio sea gobernado
por efectos que coincidan con el mayor de los hemisferio de la Tierra (el Paci-
fico y el del Sur), lo mas significativo hoy en dia es la intensificacion del campo
magnético y el abatimiento de la temperatura sobre Eurasia.

Ha sido posible medir la radiacion solar del pasado por medio de una
técnica indirecta. El isotopo inestable C!* es generado por la radiacion solar (o
la cosmica) en la atmodsfera superior. Después se asienta como CO 'y se incor-
pora a las plantas y a otros organismos vivos. Si se cuentan los arillos de los
arboles a partir del mas superficial hacia adentro, pueden ser calibrados en
términos de un calendario sideral exacto. Pero si se determina la relacion de
desintegracion del C'* en la madera para cada uno de los afios, se encuentran
anomalias. La tasa de generacion del C!'* parece ser variable; el autor de este
articulo mostro que hay correlacion entre ella y otro de los indicadores mundia-
les de la temperatura: la oscilacion del nivel del mar. El célculo se efectuo para
los ultimos 1000 afios (en 1961), pero desde aquel entonces el registro ha sido
extendido hacia atras a 8 mil afios mediante el trabajo dendrocronolégico siste-
matico que incluye el fechado por carbono radiactivo. Se encontr6 que durante
esta época hubo una variacion notable y sistematica que alcanz6 su nivel maxi-
mo hace aproximadamente 5 mil afios, época en la cual la temperatura media
mundial fue la mayor en casi 100 mil afios.

Los esquemas del clima mundial se ven seriamente afectados por
fenémenos de retroalimentacion. Por ejemplo, si la temperatura de Eurasia se
hace mas fria en 1 o 2°C a lo largo de algunos decenios, cada primavera las
nieves del invierno permaneceran sobre el terreno desde unos dias hasta unas
semanas mas. La radiacion solar recibida en ese tiempo, en lugar de calentar el
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terreno sera perdida en su mayor parte por ser reflejada en la superficie blanca
( efecto de albedo); como consecuencia, se perdera una parte del calor neto
que llega a la Tierra. Por consiguiente el clima general se volvera cada vez
mas frio.

Durante una fase glacial existe un efecto de retroalimentacion que
tiene consecuencias estupendas. La transferencia de humedad de los océanos
hacia los glaciares continentales provoca el descenso del nivel del mar. En el
ultimo maximo glacial alcanzado hace aproximadamente 18 mil afios, cerca de
80 millones de km? de hielo cubririan las latitudes mas altas de la Tierra, aba-
tiendo por lo tanto el nivel del mar en aproximadamente 200 m respecto al que
tenia antes de la glaciacion. ;Qué resultados ocasiona esto en la geografia
mundial? Deja expuesta a la accion de la atmdsfera una superficie continental
12% mayor y reduce el tamafio de los océanos. Aumenta la «continentalidad»
mundial y éste es un fendmeno que favorece a los climas extremosos, especial-
mente en su mayor frio, puesto que las areas continentales mas grandes estan
situadas en las latitudes altas.

Y un tercer mecanis-
mo de retroalimentacion comien-
| za a operar: la disminucion de la
| profundidad de los mares del
norte, por ejemplo en torno del
Canada artico y de la platafor-
ma continental de Siberia, lo que
permite que estas zonas se en-
frien y congelen con mayor fa-
| cilidad; de esta manera el des-
censo del nivel del mar favorece
el aumento en la cantidad de hielo
[marino. Pero éste es blanco, lo
que contribuye atin mas a la pér-
dida de calor por reflexion
(albedo).

Existe todavia un cuar-
to mecanismo de retroalimenta-
cion. A medida que los glaciares

Figura 11. La formacion de grapdc?s depésitogr . crecen en las altas latitudes, tien-
carbonatados representa el empobrecimiento del dioxido

de carbono que suftrio la atmosfera debido a la actividad den a lanzar lcebergs al oceano
de los organismos que habitaron el oceano. cada primavera y cada verano;

estos gigantescos témpanos de




122

R. W. FAIRBRIDGE

hielo flotante son transportados por las corrientes oceanicas a las bajas latitu-
des, donde se funden y ocasionan también el descenso en la temperatura de las
latitudes intermedias.

Finalmente, mencionaremos una quinta consecuencia del enfriamien-
to global y de la formacion de los glaciares. El autor de este articulo presentd
este argumento en una reunion sobre cambios climaticos que tuvo lugar en
Roma en 1961, organizada conjuntamente con la F.A.P. y la Organizacion
Meteorologica Mundial. El razonamiento fue el siguiente: un enfriamiento ge-
neral de la superficie oceanica, unido a una reduccion de la radiacion solar,
deberia abatir el valor medio de la evaporacion, y esto a su vez deberia causar
una disminucion en la precipitacion pluvial. Las glaciaciones deberian coincidir
con una aridez mundial. El descenso eustatico del nivel del mar y el aumento de
las areas de hielo marino amplificarian este efecto por la reduccion en la su-
perficie de las aguas oceanicas disponibles para la evaporacion. Un efecto
contrastante seria generado por el aumento en el gradiente térmico del ecuador
alos polos. Esto deberia aumentar la velocidad de los vientos y elevar la tasa de
la evaporacion, pero solo en regiones limitadas. De acuerdo con Hubert Lamb,
el meteordlogo inglés, el régimen climatico glacial estaria caracterizado por un
bloqueo, es decir por una supresion de los vientos zonales normales, los vientos
prevalecientes del oeste, que acarrean el grueso de la humedad a las regiones
continentales con latitudes medias. En contraste, habria mucha turbulencia de
norte a sur, pero puesto que las masas de tierra boreales estan orientadas en
esta misma direccion, dicha turbulencia no favoreceria el aumento de la preci-
pitacion a escala global. Este argumento se presta a controversias porque la
teoria tradicional sostiene que las glaciaciones estuvieron caracterizadas por un
aumento en la precipitacion.

La aridez en las épocas glaciales puede ser probada mediante la evi-
dencia geoldgica. Durante el Gltimo maximo glacial las areas terrestres del
globo fueron intensamente aridas. Violentas tormentas de polvo se abatieron
sobre toda Eurasia desde la costa de Francia hasta el mar Amarillo y a través
del medio oeste de Norteamérica. Los desiertos del Sahara y de Kalahari se
expandieron desastrosamente e invadieron las sabanas tropicales que alguna
vez fueron fértiles, e incluso penetraron en la region del Congo. Lo mismo
ocurrié en América del Sur, donde las dunas de arena se extendieron desde
Argentina hasta Brasil, y gran parte de la cuenca del Amazonas se convirtio en
semiarida. Los especialistas en analisis de polen como Van der Hammen y sus
colaboradores, en los Paises Bajos, han estudiado sistematicamente los deposi-
tos geoldgicos del ultimo periodo glacial. Realizaron perforaciones de prueba
en cuencas lacustres adecuadas en Italia, Espafia, Grecia y otros lugares en los
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cuales una sedimentacion continua deberia preservar todo un ininterrumpido
registro de los hechos. En regiones en donde hoy existen bosques y climas
humedos, durante el periodo glacial hubo pastizales de climas semiaridos; y en
las montanas, inclusive condiciones de la tundra. Numerosos rios grandes que
no fueron alimentados por deshielos de los glaciares casi se secaron durante el
maximo glacial; el Nilo y el Niger sufrieron grandes pérdidas de descarga.
Muchos de los lagos ecuatoriales experimentaron cambio de régimen: el lago
Victoria por ejemplo se transformo6 en una cuenca cerrada de evaporacion,
carbonatada y sin posibilidades de provocar inundaciones.

La imagen de la desecacion en la edad glacial contrasta con la idea
clasica de que las épocas glaciales estuvieron conectadas, en cierta forma, con
el diluvio biblico. En el ltimo siglo, cuando comenzaron a ser reconocidas las
evidencias de la glaciacion, el dogma del Diluvio era universalmente aceptado.
Pensar en las precipitaciones de “los cuarenta dias y las cuarenta noches”
como una precipitacion de nieve en las latitudes altas fue s6lo un pequefio salto
intelectual. Hoy en dia ni siquiera se estima necesario proveer un aumento en la
precipitacion para que los glaciares se expandan; el enfriamiento puede hacer
que disminuya la tasa de deshielo. De hecho, la mayoria de las actuales regio-
nes glaciales son «desiertos helados». Permanecen como glaciales simplemente
porque la cantidad de nieve que cae anualmente no es superada por el deshielo
anual o por ablacion; el factor de control es la temperatura continuamente baja.

La correlacion entre la glaciacion y una precipitacion excesiva ha
conducido a este error de correlacion notablemente universal. Hay evidencia
muy extendida acerca de la existencia de gigantescos lagos y antiguos rios en
las regiones subtropicales, particularmente en Africa. El lago Chad, por ejem-
plo, lleg6 a abarcar un area equivalente a la mitad de la extension de Europa
occidental. Llegd a presumirse que esta gran extension del lago estaba
correlacionada con la tltima glaciacion. La evidencia de repetidos escenarios
«pluviales» en muchas partes del mundo ha conducido a una servil correlacion
con los glaciares. Pero el fechado con carbono radiactivo aplicado a las anti-
guas terrazas de los lagos produjo un revolucionario cambio de punto de vista.
El nivel mas alto del lago (del Paleo-Chad) se presentd hace aproximadamente
5 mil afios. Desde el tiempo de los faraones el norte de Africa ha estado secan-
dose. En esa época habitaban en la extensa sabana toda clase de animales
salvajes, y el hombre neolitico dibuj6 imagenes en las rocas para dramatizar la
escena.

Durante los tltimos 5 mil afos ha habido una progresiva desecacion
de la region del Sahara. Aun en los tiempos clasicos de Herodoto y Ptolomeo
existian vividas descripciones del «lago grande» (Paleo-Chad); los fosiles de
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cocodrilos e hipopdtamos encontrados hoy dan testimonio de sus antiguas di-
mensiones. La desecacion se ha acelerado desde la época de los romanos vy,
aunque el avance de los desiertos es un fenomeno oscilatorio, la prediccion a
largo plazo del futuro de las regiones de sabana en latitudes bajas (por ejemplo
de Mauritania a Etiopia, de partes de la India, de Australia septentrional, del
norte de México, etc.) es muy inquietante. En la conferencia que tuvo lugar en
Rhode Island en 1972 se concluy6 que el siguiente periodo glacial debe espe-
rarse en un plazo de pocos miles de afios, como maximo, aunque posiblemente
ocurra dentro de unos cientos de afos. Es muy importante que nos demos
cuenta de que estos cambios climaticos no se realizan de modo uniforme y
constante, sino que mas bien avanzan con fuertes oscilaciones: en ciertos pe-
riodos son mas calientes, en otros mas frios, pero al fin alcanzan un limite de
umbral, cuando el deterioro climatico es rapido y absoluto.

Epilogo

En esta revision hecha del clima y del medio ambiente en la historia de nuestro
planeta hemos visto como los eventos se han sucedido uno tras otro como en un
tiovivo (véase el diagrama de Glaessner en este volumen). A medida que gira
lentamente, mas y mas pasajeros lo abordan sin que ninguno baje. Algunos
parecen estar sepultados bajo la multitud, pero con el tiempo el efecto es que
todo en la Tierra se complica progresivamente. Este es un concepto interesante
para los fisicos y los filosofos de las matematicas. La ley de la entropia es una
ley basica de la fisica y enuncia que al pasar el tiempo en los procesos
fisicoquimicos se presenta una tendencia al desorden y un aumento en la entropia,
que deviene asi una medida del desorden. Con la pérdida progresiva de energia
se presenta una tendencia hacia la disociacion o el desorden. Pero en los pro-
cesos a largo plazo relacionados con la geologia y la biologia, la entropia parece
ser en general negativa (esto es, exactamente lo opuesto), porque la corteza
terrestre y sus poblaciones, lejos de desorganizarse, se hacen progresivamente
mas complejas. Esto no puede ser cierto en el tiempo cdsmico, pero lo es para
el registro de 4 mil 500 millones de afios que tenemos tras nosotros.

En tanto que la tendencia hacia el equilibrio, o maxima entropia, se
presenta en los sistemas aislados, el complejo global no se encuentra asi e
inclusive esta sujeto a muchas influencias externas de radiacion y gravitatorias.
Tenemos la historia de un sistema en estado no estable. S6lo algunos proce-
sos de corta duracion pueden ser considerados en términos de un estado estable.

Para hacer una breve recapitulacion, las siguientes tendencias en la
evolucion del clima pueden ser consideradas como fundamentales:
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1. La atmésfera ha sido generada en forma progresiva por emana-
ciones del interior de la Tierra (H O, CO , SO , etc.), y modificada, en forma
esencial, por la generacién de oxigeno deBida af proceso de fotosintesis realiza-
do por las plantas, y en parte por el sepultamiento de sedimentos (por ejemplo,
de carbono en los depositos de carbon e hidrocarburos de yeso y anhidrata, de
caliza y greda).

2. La hidrosfera ha crecido también en forma progresiva de modo
similar a la atmosfera (con una tasa desconocida), en tanto que su composicion
quimica ha cambiado a través del tiempo, parcialmente como respuesta a los
cambios de la atmosfera. La tendencia ha sido desde un principio de un carac-
ter muy acido, rico en di6xido de carbono, hacia condiciones de mayor alcalinidad.

3. La composicion quimica de los sedimentos ha evolucionado como
respuesta a los cambios en la corteza terrestre, y sus contenidos han tenido
progresivamente menos hierro y magnesio, pero mas calcio y sodio.

4. La litologia de los sedimentos ha ido siendo mas y mas clasifica-
da, es decir, organizada a través del tiempo. En la corteza primigenia todas las
componentes estaban mezcladas. En la actualidad, las vastas formaciones de
arenas de cuarzo, de arcillas o calizas hablan de largos periodos de seleccion y
segregacion.

5. Los continentes han llegado a ser progresivamente mas altos y sus
cortezas mas gruesas; cada uno de ellos contiene ahora rocas representativas
de todos y cada uno de los periodos geologicos.

6. Las cuencas ocednicas se han hecho cada dia mas profundas y
mas separadas unas de otras, mientras que las plataformas continentales se
han reducido en extension.

7. La biosfera -vida organizada, tanto de plantas como de animales-
ha llegado a ser sucesivamente mas compleja a través del tiempo. A medida
que aumenta la produccion de nuevas especies, las poblaciones totales de cada
una de ellas tienden a decrecer. A pesar de las numerosas extinciones, ningiin
phylum ha desaparecido por completo y el nimero total de clases, de grupos y
de especies tiende a aumentar con el tiempo.

La evolucion de este planeta y de sus seres vivos solo puede ser vista
como secular si se contempla desde una perspectiva lejana, exactamente como
la historia y la cultura humana, cuya evolucion tiende a marchar en series de
saltos, alternando niveles de umbral con mesetas de realizaciones, € inclusive
con retrocesos. Este lenguaje humanistico puede parecer a primera vista como
los buenos deseos de un hombre que quiere interpretar todas las cosas en tér-
minos de lo familiar. Pero lejos de ello, la historia geologica de este planeta ha
sido obtenida a golpes de martillo con penosa dificultad, partiendo de continuas
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interrogantes, recotejando y revaluando constantemente. Cada nuevo instru-
mento descubierto abre al estudio nuevas areas. Pero las leyes basicas de
nuestra ciencia fueron correctamente establecidas hace mas de un siglo. Dia
tras dia los nuevos descubrimientos amplian nuevos horizontes, pero en su ma-
yor parte no contradicen las conclusiones a las cuales llegaron los pioneros.
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El origen de la vida en la Tierra

Leslie E. Orgel

Cada vez se cuenta con mds evidencias que apoyan la idea
de que el surgimiento del RNA catalitico fue un paso temprano
crucial. Aun se desconoce como es que se origino el RNA.

€« uando la Tierra se formd hace unos 4600 millones de afios, era un lugar sin
vida e inhospito. Mil millones de afios después estaba infestado con organismos
que se parecian a las algas verdiazules. ;Como llegaron ahi?. En resumen,
;,como se inicid la vida?. Esta afieja pregunta sigue generando fascinantes con-
jeturas y experimentos ingeniosos, muchos de los cuales se centran en la posi-
bilidad de que el surgimiento del RNA auto-replicante fue un acontecimiento
critico en el camino hacia la vida.

Antes de la mitad del siglo XVII, casi toda la gente creia que Dios
habia creado al género humano y a otros organismos superiores y que los in-
sectos, ranas y otras criaturas pequefias podrian originarse espontdneamente
en el lodo o materia en descomposicion. Durante los dos siglos siguientes, esas
ideas estuvieron sujetas a criticas cada vez mas severas, y a mediados del siglo
diecinueve dos avances cientificos importantes fijaron la plataforma para las
discusiones modernas del origen de la vida.

En un primer avance Luis Pasteur desacredité el concepto de genera-
cion espontanea. Ofrecid pruebas de que aun las bacterias y otros
microorganismos surgen de padres que se parecen a ellos. Con eso, vislumbrd
una pregunta intrigante: ; Cémo surgio la primera generacion de cada especie?

El segundo avance, la teoria de la seleccidon natural, sugirié una res-
puesta. De acuerdo a esta hipoétesis, propuesta por Charles Darwin y Alfred
Russel Wallace, algunas de las diferencias entre los individuos de una poblacion
son hereditarias. Cuando el ambiente cambia, los individuos poseedores de ciertos
rasgos que proporcionan la mejor adaptacion a este nuevo ambiente, cuentan
con el mejor éxito reproductivo. Consecuentemente, la siguiente generacion
contiene un mayor porcentaje de individuos bien adaptados, que poseen las
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caracteristicas utiles. En otras palabras, las presiones ambientales seleccionan
los rasgos adaptativos para su perpetuacion.

Al repetirse generacion tras generacion, la seleccion natural podria lle-
var a la evolucion de organismos complejos a partir de unos sencillos. La teoria,
entonces, implicaba que todas las formas vivientes actuales podrian haber evo-
lucionado de un solo progenitor sencillo -un organismo al que se conoce como
el ultimo ancestro comtn de la vida. (Esta forma de vida se dice que es “la
ultima” y no la “primera” porque es el ancestro mas cercano que comparten
todos los organismos contemporaneos; ancestros mas distantes debieron haber
aparecido antes).

Darwin, doblegandose de alguna manera a los sesgos religiosos de su
tiempo, postul6 en el parrafo final de E/ Origen de las Especies que “el Crea-
dor” originalmente di6 el aliento de vida “a unas cuantas formas o a una”.
Entonces la evolucion tomo el mando: “De un inicio tan simple, un sinfin de
formas bellas y maravillosas han evolucionado y contintan haciéndolo”. Sin
embargo, en su correspondencia privada ¢l sugirié que la vida podria haber
surgido a través de la quimica, «en algiin pequefio charco caliente, con toda
clase de sales fosforicas y compuestos amoniacales, luz, calor, electricidad,
etc., presentes”. Durante gran parte del siglo XX, la investigacion sobre el
origen de la vida ha tratado de aclarar la hipotesis privada de Darwin para
elucidar como, sin intervencion sobrenatural, la interaccion espontanea de las
moléculas relativamente simples disueltas en los lagos u océanos del mundo
prebiotico, podria haber producido el tltimo ancestro comun de la vida.

Encontrar una solucion a este problema requiere conocer algo acerca
de las caracteristicas de ese ancestro. Obviamente, tenia que poseer informa-
cion genética, esto es, instrucciones heredables para funcionar y reproducirse-
y los medios para replicar y llevar a cabo esas instrucciones. De otra manera
no habria dejado descendientes. También, el sistema para replicar su material
genético tuvo que permitir alguna variacion aleatoria en las caracteristicas he-
redables de la descendencia, de manera que las nuevas caracteristicas pudie-
ran ser seleccionadas y llevar a la creacion de especies diversas.

Los cientificos han logrado entender mejor el caracter del tiltimo ancestro
comun al identificar rasgos comunes en los organismos contemporaneos. Se
puede inferir con seguridad que las caracteristicas intrincadas presentes en
todas las variedades modernas de la vida también aparecieron en ese ancestro
comun. Después de todo, es casi imposible que dichas caracteristicas universa-
les hayan evolucionado en forma separada. El razonamiento es el mismo que
se aplicaria al descubrir dos obras de teatro virtualmente idénticas, que difieran
solo en unas cuantas palabras. No seria razonable pensar que los guiones fue-
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ron creados independientemente por dos autores distintos. De la misma mane-
ra, seria seguro suponer que un guion era una copia imperfecta del otro o que
ambas versiones eran copias ligeramente alteradas de un tercero.

Un hecho comun facilmente observable es que todas las cosas vivien-
tes constan de compuestos organicos similares (ricos en carbono). Otra propie-
dad compartida es que las proteinas que se encuentran en los organismos ac-
tuales, estan formadas a partir de un juego de 20 aminoacidos estandar. Estas
proteinas incluyen a las enzimas (catalizadores biologicos) que son esenciales
para el desarrollo, la sobrevivencia y la reproduccion.

Ademas, los organismos contemporaneos llevan su informacion genética
en los acidos nucleicos -RNA y DNA-y usan esencialmente el mismo codigo
genético. Este codigo especifica las secuencias de aminoacidos de todas las
proteinas que cada organismo necesita. Para decirlo con mas precision, las
instrucciones toman la forma de secuencias especificas de nucle6tidos, los blo-
ques constructores de los acidos nucleicos. Estos nucledtidos constan de un
azucar (desoxirribosa en el DNA, y ribosa en el RNA), un grupo fosfato y una
de las cuatro bases nitrogenadas. En el DNA, las bases son adenina (A), guanina
(G), citosina (C) y timina (T). En el RNA, el uracilo (U) sustituye a la timina.
Las bases constituyen el alfabeto, y los tripletes de bases forman las palabras.
Como ejemplo, el triplete CUU en el RNA indica a la célula afiadir el aminoacido
leucina a una cadena creciente de proteina en formacion.

A partir de tales descubrimientos podemos inferir que nuestro ultimo
ancestro comtn almacenaba la informacion genética en los acidos nucleicos
que especificaban la composicion de todas las proteinas necesarias. También
dependia de las proteinas para dirigir muchas de las reacciones requeridas para
su propia perpetuacion. Por lo tanto, el problema central de las investigaciones
sobre el origen de la vida se puede delinear mejor si preguntamos ;por medio
de qué series de reacciones quimicas surgid este sistema interdependiente de
acidos nucleicos y proteinas?

Cualquiera que trate de resolver este rompecabezas inmediatamente
encuentra una paradoja. Hoy en dia, los acidos nucleicos se sintetizan s6lo con
la ayuda de proteinas, y las proteinas se sintetizan so6lo si esta presente su
secuencia de nucle6tidos correspondiente. Es extremadamente improbable que
las proteinas y los acidos nucleicos, ambos estructuralmente complejos, surgie-
ran espontaneamente en el mismo lugar y al mismo tiempo. También parece
imposible tener uno sin el otro. Y asi, a primera vista, uno tendria que concluir
que, de hecho, la vida nunca pudo haberse originado por medios quimicos.

A finales de los sesentas Carl R. Woese de la Universidad de Illinois,
Francis Crick, quien entonces trabajaba en el Consejo de Investigaciones M¢é-
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dicas en Inglaterra, y yo (trabajando en el Instituto Salk de Estudios Biologicos
en San Diego) sugerimos independientemente una alternativa a este problema.
Propusimos que el RNA bien podria haberse originado primero y establecido lo
que ahora se conoce como el mundo del RNA -un mundo en el cual el RNA
catalizaba todas las reacciones necesarias para que sobreviviera y se replicara
un precursor del ultimo ancestro comun de la vida. También planteamos que el
RNA podria subsecuentemente haber desarrollado capacidad de unir
aminodacidos y asi formar proteinas. Este escenario podria haber ocurrido, si el
RNA prebiotico tuvo dos propiedades que hoy en dia no son evidentes: la
capacidad de replicarse sin la ayuda de proteinas y la capacidad de catalizar
cada paso de la sintesis de proteinas.

Hubo algunas razones por las que preferimos al RNA sobre el DNA
como el originador del sistema genético, aunque el DNA es ahora el principal
depositario de la informacion hereditaria. Una consideracion fue que los
ribonucledtidos en el RNA se sintetizan mas facilmente que los desoxi-
ribonucleétidos en el DNA. Ademas, fue facil imaginar diversas formas en las
que el DNA pudo haber evolucionado a partir del RNA y entonces, al ser mas
estable, tomar el papel del RNA como un depositario de la herencia. Sospecha-
mos que el RNA se origin6 antes que las proteinas, en parte porque tuvimos
dificultades para construir cualquier escenario en el cual las proteinas pudieran
replicarse en ausencia de acidos nucleicos.

Durante los ultimos diez afios, una buena cantidad de evidencia ha dado
crédito a la idea de que el mundo hipotético de RNA en realidad existio y llevo
al surgimiento de vida basada en DNA, RNA y proteinas. Notablemente, en
1983 Thomas R. Cech de la Universidad de Colorado en Boulder e, indepen-
dientemente, Sidney Altman de Universidad de Yale descubrieron las primeras
ribozimas conocidas, enzimas hechas de RNA. Hasta entonces, se pensaba
que las proteinas llevaban a cabo todas las reacciones cataliticas en los orga-
nismos contemporaneos. Efectivamente, el término “enzima’ esta generalmente
reservado para las proteinas. Las primeras ribozimas identificadas podian ha-
cer poco mas que cortar y unir RNA preexistente. Sin embargo, el hecho que
se comportaran como enzimas anadi6 peso a la nocion de que el RNA antiguo
también pudo haber sido catalitico.

Hasta ahora no se han identificado en la naturaleza moléculas de RNA
que dirijan la replicacion de otras moléculas de RNA. Pero mediante técnicas
ingeniosas disefiadas por Cech y Jack W. Szostak, del Hospital General de
Massachussetts, se ha logrado modificar ribozimas naturales para que puedan
realizar algunas de las subreacciones mas importantes en la replicacion del RNA,
tales como unir nucleodtidos u oligonucledtidos (secuencias cortas de nucleotidos).
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Recientemente, Szostak encontré evidencia ain mas fuerte de que
una molécula de RNA producida mediante sintesis prebiotica pudo haber llevado
a cabo la replicacion del RNA en la Tierra primitiva. Empez6 por crear un
estanque de oligonucledtidos aleatorios, para simular la supuesta produccion
azarosa que existia hace cuatro mil millones de afios. De este estanque pudo
aislar un catalizador que era capaz de unir oligonucledtidos. [gualmente importante
es el hecho de que el catalizador podia extraer energia para la reaccion a partir
de un grupo trifosfato (tres fosfatos unidos), el mismo grupo que ahora abastece
casi todas las reacciones bioquimicas en los sistemas vivientes, incluyendo la
replicacion de los acidos nucleicos. Tal similitud apoya la idea de que una molé-
cula de RNA podria haberse comportado en forma parecida, y precedido a los
catalizadores proteinicos que hoy llevan a cabo la replicacion del material genético
en los organismos vivientes. Mucho queda por hacer, pero ahora parece proba-
ble que en un futuro no muy lejano se podra demostrar algun tipo de reproduc-
cion de RNA catalizada por RNA.

Los estudios con ribosomas, a menudo llamados la fabrica de proteinas
de las células, han proporcionado apoyo para otra parte importante de la hipotesis
del mundo de RNA: la propuesta de que el RNA pudo haber creado la sintesis de
proteinas. Los ribosomas, los cuales consisten de RNA ribosomal y proteina,
viajan a lo largo de cadenas de RN A mensajero (cadenas sencillas que transcriben
la informacion de los genes del DNA para codificar proteinas). Al moverse los
ribosomas, unen un aminoacido especifico al siguiente, formando uniones peptidicas
entre ellos. Harry F. Noller Jr., de la Universidad de California, en Santa Cruz, ha
encontrado que es probable que el RNA en los ribosomas, y no la proteina, sea el
que catalice la formacion de las uniones peptidicas.

Otro trabajo indica que el RNA primitivo habria sido capaz de evolucio-
nar, como se requeriria en cualquier material que di6 origen a los genes en el
ultimo ancestro comun de la vida. Sol Spiega, cuando estaba trabajando en la
Universidad de Illinois, y otros investigadores inspirados por sus ideas, han de-
mostrado que las moléculas de RNA pueden ser inducidas para que adopten
nuevas caracteristicas. Por ejemplo, cuando al RNA se le dejo replicarse repe-
tidamente en presencia de una ribonucleasa (una enzima que normalmente rom-
pe el RNA), el RNA eventualmente se volvia resistente a la enzima degradativa.
En forma similar, Gerald F. Joyce del Instituto de Investigaciones Scripps y
otros, recientemente han aplicado procedimientos mas sofisticados para obte-
ner ribozimas que rompen una variedad de uniones quimicas, incluyendo unio-
nes peptidicas.

Asi pues, hay buenas razones para pensar que el mundo de RNA existio
y que el RNA invento la sintesis de proteinas. Si esta conclusion es correcta, el
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principal objetivo de la investigacion sobre el origen de la vida sera explicar
como surgi6 el mundo de RNA. La respuesta a esta pregunta requiere conocer
algo acerca de la quimica de la sopa prebiotica: la solucion acuosa de moléculas
organicas en la cual se originé la vida. Afortunadamente, aun antes de que se
propusiera la hipodtesis del mundo de RNA, los investigadores ya sabian bastan-
te al respecto.

Por los afios 1930 Alexander I. Oparin, en Rusia y J.B.S. Haldane en
Inglaterra habian sefialado que los compuestos organicos necesarios para la
vida no podrian haberse formado en la Tierra si la atmosfera era tan rica en
oxigeno (oxidante) como lo es hoy. El oxigeno, el cual toma atomos de hidroge-
no de otros compuestos, interfiere con las reacciones que transforman las mo-
léculas organicas sencillas en complejas. Oparin y Haldane propusieron, enton-
ces, que la atmosfera de la Tierra primitiva, igual que la de los planetas exter-
nos, era reductora: contenia muy poco oxigeno y era rica en hidrogeno (H2) y
compuestos que pueden donar atomos de hidrogeno a otras sustancias. Tales
gases presumiblemente incluian metano (CH4) y amoniaco (NH3).

Las ideas de Oparin y Haldane inspiraron el famoso experimento Miller-
Urey, con el cual en 1953 empez06 la era de quimica experimental pre-biotica.
Harold C. Urey de la Universidad de Chicago y Stanley L. Miller, un estu-
diante graduado en el laboratorio de Urey, se cuestionaron acerca de los tipos
de reacciones que ocurrieron cuando la Tierra estaba todavia envuelta en una
atmosfera reductora. En un aparato autonomo, Miller cred tal “atmoésfera”.
Consistio de metano, amoniaco, agua e hidrogeno sobre un “océano” de agua.
Sometio los gases a “rayos” en forma de descargas eléctricas continuas. Des-
pués de unos pocos dias analizo el contenido del océano simulado.

Miller encontré que hasta el 10 por ciento del carbono en el sistema se
habia convertido en un nimero relativamente pequeiio de compuestos organi-
cos identificables y hasta el 2 por ciento del carbono pas6 a formar parte de
aminoacidos de los tipos que sirven como constituyentes de proteinas. Este
ultimo descubrimiento fue particularmente excitante porque sugirio que los
aminoacidos necesarios para la formacion de proteinas -y de la vida misma-
habrian sido abundantes en el planeta primitivo. En ese tiempo, los investigado-
res aun no ponian mucha atencion al origen de los acidos nucleicos; estaban
mas interesados en explicar como aparecieron las proteinas en la Tierra.

Los analisis cuidadosos elucidaron muchas de las reacciones quimicas
que ocurrieron en el experimento y que podrian haber ocurrido en el planeta
prebiotico. Primero, los gases en la “atmodsfera” reaccionaron para formar un
nimero de compuestos organicos simples, incluyendo cianuro de hidrégeno
(HCN) y aldehidos (compuestos que contienen el grupo CHO). Luego los
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Figura 1. El experimento original del origen de la vida. En los inicios de los anos 1950
Stanley L. Miller, trabajando en el laboratorio de Harold C. Urey en la Universidad de Chicago,
hizo el primer experimento disenado para aclarar las reacciones quimicas que ocurrieron en la
Tierra primitiva. En el matraz de abajo, cred un “océano” de agua, el cual calentd, forzando al
vapor de agua a circular (flechas) a través del aparato. El matraz de arriba contenia una “atmoésfera”
de metano (CH4) amoniaco (NH3), hidrogeno (H2) y el vapor de agua circulante. Después expuso
los gases a descargas eléctricas continuas (“rayos”), forzando a los gases a interactuar. Los
productos hidrosolubles de aquellas reacciones pasaron a través de un condensador y se disolvieron
en el “océano”. El experimento produjo muchos aminoacidos y permitio a Miller explicar como
se habian formado. Por ejemplo, la glicina aparecié después de que las reacciones en la atmoésfera
produjeron compuestos sencillos -formaldehidos y cianuro de hidrégeno- que participaron en el
conjunto de reacciones que se muestran abajo. Anos después de este experimento, un meteorito
que cayo6 cerca de Murchison, Australia, mostré contener un niimero de los mismos aminoacidos
que Miller identifico (tabla) y de manera gruesa present6 las mismas cantidades relativas (puntos);
aquellos aminoacidos encontrados en las proteinas estan en cursivas. Tales coincidencias llevaron
a la idea de que el protocolo de Miller se acercaba a la quimica de la Tierra prebiodtica. Hallazgos
mas recientes han planteado algunas dudas sobre esa aquella conclusion.
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aldehidos se combinaron con amoniaco y cianuro de hidrégeno para generar
productos intermediarios llamados aminonitrilos, que interactuaron con agua en
el “océano” para producir aminoacidos y amoniaco. La glicina fue el aminoécido
mas abundante, resultado de la combinacion de formaldehido (CH20), amonia-
co y cianuro de hidrégeno. También se formd en cantidades menores un niime-
ro sorprendente de los veinte aminoacidos estandar.

Desde entonces, los investigadores han sometido diferentes mezclas
de gases simples a diversas fuentes de energia. Los resultados de estos expe-
rimentos se pueden resumir claramente. Bajo condiciones suficientemente
reductoras, los aminoacidos se forman facilmente. Contrariamente, bajo condi-
ciones oxidantes éstos no se forman en absoluto o sélo lo hacen en pequefias
cantidades.

Estudios similares proporcionaron algunas de las primeras evidencias de
que también los componentes de los acidos nucleicos podrian haberse formado
en la sopa prebidtica. En 1961 Juan Or6, quien entonces trabajaba en la Uni-
versidad de Houston, trat6é de determinar si los aminoacidos se podian obtener
mediante procesos quimicos mas simples que los que habian operado en el
experimento Miller-Urey. Mezcl6 cianuro de hidrogeno y amoniaco en una so-
lucién acuosa, sin introducir aldehidos. Encontr6 que a partir de esos compues-
tos se formaban aminoacidos. Ademas, hizo un descubrimiento inesperado: la
molécula compleja mas abundante que identifico fue la adenina.

La adenina, si recordamos, es una de las cuatro bases nitrogenadas
presentes en el RNA y el DNA. Es también un componente del trifosfato de
adenosina (ATP), la principal molécula que proporciona la energia bioquimica.
El trabajo de Oro6 implico que si la atmosfera era realmente reductora, la adenina
-sin duda una de las moléculas bioquimicas mas esenciales- habria estado dis-
ponible para ayudar a que la vida empezara. Estudios posteriores establecieron
que las otras tres bases de los acidos nucleicos podrian haberse obtenido de
reacciones entre cianuro de hidrégeno y otros dos compuestos que podrian
haberse formado en una atmosfera reductora prebiotica: cianogeno (C2N2) y
cianoacetileno (HC3N). Por lo tanto, los primeros experimentos parecian indi-
car que bajo plausibles condiciones prebioticas, los constituyentes importantes
de las proteinas y los acidos nucleicos podrian haber estado presentes en la
Tierra primitiva.

Sorprendentemente, se ha demostrado que muchos de los compuestos
generados en estos experimentos también existen en el espacio exterior. Una
familia de aminoacidos que se traslapa fuertemente con aquellos formados en
el experimento de Miller-Urey, ha sido identificada en meteoritos carbonosos,
junto con las bases puricas (adenina y guanina). Ademas, la familia de peque-
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flas moléculas que
los experimentos de
laboratorio han im-
plicado como parti-
cipantes en las sin-
tesis prebioticas
-amoniaco, agua,
cianuro de hidro-
geno, formaldehido,
y cianoacetileno- es
abundante en las
nubes de polvo
interestelar, donde
nacen las nuevas
estrellas.

La coincidencia
entre las moléculas
presentes en el
Figura 3. El RNA esta compuesto de nucledtidos, cada uno de los espacio exterior y
cuales consiste de un grupo fosfato y el azlcar ribosa unido a una base las que se producen
nitrégenada: guanina (G), citosina (C), uracilo (U) o adenina (A). El | en simulaciones de
uracilo'de una hebra de .RNA puede upirse con la. adenina de otra he:b'ra, laboratorio de qul’-
y la citosina puede unirse con guanina, produciendo una doble hélice
(recuadro). Se ha pensado que tal apareamiento complementario de mica prebiética, ge-

bases ha contribuido a la capacidad del RNA primitivo para reproducir- | neralmente ha sido
se a si mismo.

interpretada en el
sentido de que las simulaciones han esbozado un esquema razonable de la quimica
que ocurrio en la Tierra primitiva. Sin embargo, debo sefialar que esta conclusion
es ahora mas débil de lo que alguna vez parecia. Han surgido algunas dudas,
pues investigaciones recientes indican que la atmosfera de la Tierra nunca fue
tan reductora como Urey y Miller supusieron. Sospecho que muchos compuestos
organicos generados en estudios anteriores se habrian producido aun en una
atmosfera que contuviera menos hidrégeno, metano y amoniaco. No obstante,
parece prudente considerar otros mecanismos para la acumulacion de los
componentes de las proteinas y acidos nucleicos en la sopa prebiotica.

Por ejemplo, los aminoacidos y las bases nitrogenadas necesarios para
la vida en la Tierra podrian haber llegado con el polvo estelar, los meteoritos y
los cometas. Durante los primeros quinientos millones de afios de la historia de
la Tierra, el bombardeo por meteoritos y cometas debidé haber sido intenso,
aunque el grado en que el material organico podria haber sobrevivido a tales
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Figura 4. Lareplicacion del RNA prime-
ro empez0, de acuerdo a un escenario, des-
pués de que los nucledtidos reactivos (a)
en la Tierra unieron y formaron polimeros
aleatorios (b), uno de los cuales era un
catalizador (a la izquierda). Los nucle6tidos
libres entonces se alinearon sobre el
catalizador (c) -al igual que otros polimeros
(no mostrados)- y se unieron (d) para
formar una hebra complementaria (a la
derecha). Después de que el catalizador y
su complemento se separaron (e), el cata-
lizador se acomoda “copiando” (haciendo
un complemento de) el complemento (a la
izquierda en f). Con eso se produjo una
réplica de si mismo (hebra izquierda a la
derecha en f). El copiado catalitico del ca-
talizador (a la izquierda en g) y de su
complemento (a la derecha en g) asegurd
una replicacion repetida (h) de ambas
hebras. De acuerdo con esta idea, los
investigadores han logrado por medio de
moldes, la sintesis de hebras complemen-
tarias a polimeros cortos (¢ y d). Pero
ninguno ha reproducido un polimero
original sin la ayuda de proteinas.

impactos es tema de debate. También es posible, aunque menos probable, que
algunos de los materiales organicos requeridos por la vida no se originasen en la
superficie de la Tierra. Pudieron haber surgido en ventanas del mar profundo,
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fisuras submarinas en la corteza terrestre a través de las cuales se reciclan
gases a altas temperaturas.

Aun si suponemos que uno u otro proceso permitié que los componen-
tes de los acidos nucleicos aparecieran en el planeta prebiotico, aquellos que
apoyamos la hipotesis del mundo de RNA todavia tenemos que explicar como
se formo6 el RNA auto-replicante a partir de estos componentes. La hipotesis
mas simple supone que los nucledtidos en el RNA se formaron cuando las
reacciones quimicas directas llevaron a unir el azficar ribosa con las bases de
los acidos nucleicos y los fosfatos (el cual podria haber estado disponible en el
material inorganico). Después, estos ribonucledtidos se unieron espontanea-
mente para formar polimeros, por lo menos uno de los cuales resulto ser capaz
de dirigir su propia reproduccion.

Este escenario es atractivo pero, como se vera, ha sido dificil de confir-
mar. Antes que nada, en ausencia de enzimas, los investigadores han tenido
problemas para sintetizar ribosa en cantidad y pureza adecuadas. Desde hace
tiempo se ha sabido que la ribosa se puede producir facilmente a través de una
serie de reacciones entre moléculas de formaldehido. Aun cuando tales reac-
ciones ocurran, producen una mezcla de azucares en la cual la ribosa es siem-
pre un producto menor. La pobreza relativa de la ribosa debilitaria (la idea) del
desarrollo de un mundo de RNA, porque los otros aziicares se combinarian con
bases de acidos nucleicos para formar productos que inhiben la sintesis y
replicacion del RNA. Todavia nadie ha descubierto una cadena de reacciones
simple y completa que termine con la ribosa como el principal producto.

Lo que es mas, los intentos por sintetizar nucleétidos directamente a
partir de sus componentes bajo condiciones prebidticas, han tenido s6lo un éxito
moderado. Una serie de experimentos alentadores ha producido nucleoésidos de
purina, es decir, unidades que consisten de ribosa y una base purica, pero no
incluyen al grupo fosfato, que estaria presente en un nucleoétido teminado. Des-
afortunadamente, los investigadores no han sido capaces de producir
eficientemente nucleoésidos de pirimidina (combinaciones de ribosa con citosina
o uracilo) sin la ayuda de enzimas.

La formacion de nucledtidos combinando fosfatos con nucledsidos se
ha logrado mediante simples reacciones prebioticas. Pero los tipos de nucledtidos
que existen en la naturaleza, surgieron junto con moléculas relacionadas que
tenian estructuras incorrectas. Si tales mezclas se produjeron en el planeta
primitivo, los nucleoétidos anormales podrian haber interactuado con los norma-
les para interferir en la catalisis y la replicacién del RNA. Por lo tanto, aunque
cada paso de la sintesis de ribonucle6tidos se puede lograr hasta cierto punto,
no es facil ver como las reacciones prebidticas podrian haber llevado al desa-
rrollo de los ribonucledtidos necesarios para producir el RNA auto-replicante.
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Una forma de abordar este problema es suponer que hubo catalizadores
inorganicos disponibles para asegurar que solo se formaran los nucleoétidos co-
rrectos. Por ejemplo, cuando los componentes de los nucledtidos se adsorbieron
en la superficie de alglin mineral, éste podria haber causado que se combinaran
solo en orientaciones especificas. La posibilidad de que los minerales sirvieran
como catalizadores utiles permanece real, pero ninguno de los minerales proba-
dos hasta ahora ha demostrado tener la especificidad necesaria para producir
solo nucledtidos con la arquitectura correcta.

También es posible que ocurrieran reacciones no-enzimaticas que lle-
varan a la sintesis eficiente de ribonucleotidos puros, pero los cientificos sim-
plemente han sido incapaces de identificarlas. Por ejemplo, Albert Eschenmoser
del Instituto Federal Suizo de Tecnologia recientemente consigui6 limitar el nti-
mero de aztcares diferentes generados cuando la ribosa se formoé por la
polimerizacion de moléculas de formaldehido. En sus experimentos, sustituy6
un intermediario normal de la reaccion en la que se forma la ribosa, con otro
intermediario cercanamente relacio-
nado, un compuesto fosforilado, y
entonces permitié que procedieran
los pasos posteriores. Bajo algunas
condiciones, el principal producto
terminal del proceso fue un deriva-
do fosforilado de la ribosa. Los
grupos fosfato en este producto ten-
drian que haber sido rearreglados en
orden para producir la ribosa
fosforilada que se encuentra en los
ribonucleétidos. Sin embargo, los
resultados sugieren que reacciones
aun no descubiertas en la sopa
prebidtica podrian haber llevado a

una sintesis eficiente de los
ribonucleétidos. Figura 5. Recientemente se han construido dos
moléculas relacionadas al RNA (no se muestran
Supongamos que los los atomos de hidrégeno sobre los atomos de car-

investigadores pudieran probar que | bono). EI RNA piranosilo (arriba) difiere del RNA

los ribonucledtidos fueron capaces | € due su ribosa contiene un anillo de seis miem-
b bros, en vez de cinco. El péptido del acido nucleico

de surgir sin la intervencion de (abajo) tiene las bases de los acidos nucleicos pero
enzimas. Quienes favorecen el | un esqueleto parecido al de las proteinas. En tiem-

escenatio sencillo descrito arriba, p'os'prebi(')ticos los polimeros con cara(;teristice}s
similares pueden haberse formado y replicado mas

todavia tendrian que demostrar que | rapidamente que el RNA; y el RNA pudo haber
los nucleotidos podrian formar |_evolucionado de una molécula similar.




141

EL ORIGEN DE LA VIDA EN LA TIERRA

polimeros y que los polimeros podrian replicarse sin la ayuda de proteinas.
Muchos investigadores estan ahora enfrentando estos retos. Una vez maés, los
minerales podrian de un modo imaginable haber catalizado la union entre
nucleotidos reactivos para formar polimeros. De hecho, James P. Ferris del
Instituto Politécnico Resnsselaer encontré que una arcilla comun, la
montmorilonita, cataliza la sintesis de oligonucledtidos de RNA.

Es mas dificil imaginar los pasos por los cuales el RNA habria empeza-
do areplicarse en ausencia de proteinas. Los primeros trabajos en mi laborato-
rio inicialmente sugirieron que tal replicacion era posible. En estos experimen-
tos, sintetizamos oligonucledtidos y los mezclamos con nucleotidos libres. Los
nucledtidos se alinearon sobre los oligonucledtidos y se combinaron entre si
para formar nuevos oligonucleétidos.

Para ser mas especifico, desde 1953, cuando James D. Watson y Francis
Crick resolvieron la estructura tridimensional del DNA, se sabe que la adenina
de los nucleotidos se aparea con la timina en el DNA y con el uracilo en el
RNA. De igual manera, la guanina se acopla con la citosina. Tales unidades
pareadas se conocen ahora como los pares de bases Watson-Crick. Los
oligonucleotidos que se formaron en nuestros experimentos surgieron mediante
apareamiento de bases Watson-Crick y fueron complementarios a las cadenas
originales. Por ejemplo, un molde o patréon que estaba formado solamente de
ribonucledtidos con citosina, dirigio la construccion de un polimero complemen-
tario que constaba por completo de ribonucle6tidos con guanina.

La formacion de tales complementos a partir de un molde original -
proceso al que llamaré “copiado”- seria el primer paso en la replicacion prebidtica
de una cadena seleccionada de RNA. Después tendrian que separarse, y ten-
dria que formarse un complemento del complemento (una réplica de la cadena
original). Los experimentos descritos arriba claramente establecen que la atrac-
cion mutua entre adenina y uracilo y entre guanina y citosina es suficiente por
si misma para producir cadenas complementarias de muchas secuencias de
nucledtidos. Las enzimas simplemente hacen el proceso mas eficiente y permi-
ten que se pueda copiar un rango mas amplio de RNAs.

Sin embargo, después de afios de ensayos no hemos sido capaces de
lograr el segundo paso de la replicacion -la copia de una cadena complementa-
ria para producir un duplicado del primer molde- sin la ayuda de enzimas
proteinicas. Igualmente frustrante, podemos inducir la copia del molde original
solo cuando corremos nuestros experimentos con nucleoétidos teniendo una con-
figuracion dextral. Todos los nucleétidos sintetizados biolégicamente hoy son
dextrales. Sin embargo en la Tierra primitiva, igual nimero de nucleétidos
dextrales o levogiros (derechos e izquierdos) habrian estado presentes. Cuando
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pusimos igual nimero de ambos tipos de nucledtidos en nuestras mezclas de
reaccion, el copiado fue inhibido.

Todos estos problemas son inquietantes, pero no se descarta completa-
mente la posibilidad de que el RNA inicialmente haya sido sintetizado y replica-
do por procesos relativamente sencillos. Quizas los minerales realmente
catalizaron tanto la sintesis de nucledtidos estructurados, como su polimerizacion
en una familia azarosa de oligonucleotidos. Entonces sin replicacion habria pro-
ducido un par de cadenas complementarias. Si, como Szostak ha postulado, una
de las cadenas era una ribozima que podia copiar su complemento y entonces
duplicarse a si misma, se habrian establecido las condiciones necesarias para la
replicacion exponencial de las dos hebras (ver ilustracion en pagina previa).
Este escenario es ciertamente muy optimista, pero podria ser correcto.

Ya que la sintesis de nucledtidos y el logro de la replicacion del RNA
bajo condiciones prebioticas plausibles han probado ser problemas desafiantes,
los quimicos estan considerando crecientemente la posibilidad de que el RNA
no fuese la primera molécula auto-replicante en la Tierra primitiva- que un
sistema replicador mas simple fue el primero. Bajo este punto de vista, el RNA
seria el Frankenstein que finalmente desplazo a su inventor. A. Graham Cairns-
Smith de la Universidad de Glasgow fue el primero en especular sobre esta
clase de aprobacion genética. El y otros argumentan que los componentes del
primer sistema genético fueron ya sea muy simples o por lo menos podrian ser

Figura 6. Los estromatolitos modernos (fotografia izquierda), estructuras construidas por
cianobacterias (algas verdi-azules), adornan la Bahia Shark en Australia. En algun sitio en
Australia, J. William Schopf de la Universidad de California en Los Angeles ha encontrado
restos de estromatolitos de 3600 millones de afos descansando cerca de fosiles de células de
3500 millones de afios, que se parecen a las cianobacterias modernas; los fosiles (fotografia
derecha) representan aparentemente fibras de células microscopicas (diagrama). Los descubri-
mientos de Schopf indican que, sin importar como empezé la vida, ésta ya estaba bien
establecida 1000 millones de afios después de que se formara la Tierra.




143

EL ORIGEN DE LA VIDA EN LA TIERRA

generados de manera muy sencilla. Cairns-Smith también ha planteado una de
las propuestas mas radicales sobre la naturaleza de este sistema genético pri-
mordial.

Hace 30 afios propuso que el primer sistema replicador fue inorganico.
Vislumbro irregularidades en la estructura de una arcilla -por ejemplo, una dis-
tribucion irregular de cationes (iones con carga positiva)- como el almacén de
la informacion genética. La replicacion se lograria en este ejemplo si cualquier
arreglo dado de los cationes en una capa de arcilla preformada dirigiera la
sintesis de una nueva capa con una distribucion casi idéntica de cationes. La
seleccion se podria lograr si la distribucion de cationes en una capa determinara
qué tan eficientemente se copiaria esa capa. Hasta ahora nadie ha probado
esta osada hipotesis en el laboratorio. Sin embargo, en términos teéricos parece
poco plausible. Las irregularidades estructurales en la arcilla que fuesen lo
suficientemente complicadas para establecer el escenario para el surgimiento del
RNA, probablemente no serian adecuadas para una auto-replicacion exacta.

Otros investigadores también han empezado la busqueda de materiales
genéticos alternativos. En un ejemplo intrigante, Eschenmoser cre6 una molé-
cula llamada piranosilo RNA (pRNA) que esta relacionada cercanamente al
RNA, pero incorpora una version diferente de la ribosa. En el RNA natural, la
ribosa contiene un anillo de cinco miembros de cuatro &tomos de carbono y un
atomo de oxigeno; la ribosa en la estructura de Eschenmoser esta rearreglada
para contener un atomo de carbono extra en el anillo.

Eschenmoser encontr6 que las hebras complementarias de piranosilo
RNA pueden combinarse por apareamiento Watson-Crick estandar, para dar
unidades de doble cadena que permiten menos variaciones no deseadas en la
estructura que las que son posibles con el RNA normal. Ademas, las hebras no
se enrollan una alrededor de la otra, como lo hacen en la doble hélice de RNA.
En un mundo sin enzimas proteinicas, el enrollamiento evitaria que las hebras
se separaran limpiamente antes de la replicacion. En muchos sentidos, enton-
ces, el piranosilo RNA parece ser mas adecuado para la replicacion que el
mismo RNA. Si se encontraran mecanismos sencillos para sintetizar
ribonucledtidos conteniendo un azacar con anillos de seis miembros, se tendria
evidencias para argumentar que esta forma de RNA podria haber precedido a
la forma mas familiar de la molécula.

En un enfoque un poco diferente, Peter E. Nielsen de la Universidad de
Copenage ha usado un construccion de modelos de computadora para disefiar
un polimero que combine un esqueleto parecido a las proteinas con bases de
acidos nucleicos en las cadenas laterales. Como ocurre con el RNA, una hebra
de este polimero, o péptido de acido nucleico (pNA, por sus siglas en inglés) se
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puede combinar en forma estable con una hebra complementaria; este resulta-
do implica que, como en el caso del RNA estandar, el péptido de RNA puede
ser capaz de servir como molde para la construccion de su complemento. Mu-
chos polimeros con esqueletos relacionados pueden comportarse de manera
similar; quizas uno de ellos estuvo involucrado en un sistema genético primitivo.

Tanto el piranosilo RNA como el péptido de acido nucleico dependen
de los pares de bases Watson-Crick como el elemento estructural que hace
posible el apareamiento complementario. Los investigadores interesados en
descubrir sistemas genéticos mas sencillos también estan tratando de construir
moléculas complementarias que no dependan de las bases de nucleotidos para
el copiado con base en moldes. Hasta ahora, sin embargo, no hay buenas evi-
dencias que nos indiquen que los polimeros construidos a partir de tales
monoémeros pueden replicarse. Puede anticiparse que la bisqueda de antece-
dentes del RNA se vuelva el principal objetivo de experimentacion para los
interesados en la quimica prebiotica.

Si el RNA surgi6 espontaneamente o reemplazo algiin sistema genético
anterior, su desarrollo fue probablemente el evento parteaguas en el desarrollo
de la vida. Probablemente llevo a la sintesis de proteinas, la formacion de DNA
y el surgimiento de una célula que se convirti6 en el ultimo ancestro comun de
la vida. Los eventos precisos que dieron lugar al mundo de RNA permanecen
oscuros. Como hemos visto, los investigadores han propuesto muchas hipote-
sis, pero la evidencia en favor de cada una de ellas es fragmentaria en el mejos
de los casos. Los detalles completos de como surgieron el mundo de RNA, y la
vida, tal vez no se revelen en el futuro cercano. Sin embargo, si los quimicos,
bioquimicos y bidlogos moleculares cooperan en experimentos cada vez mas
ingeniosos, seguramente se llenaran muchas de las partes faltantes del rompe-
cabezas.

Lecturas complementarias:

The Origins of Life on the Earth. Stanley L. Miller y Leslie E. Orgel. Prentice-Hall, 1974.

Genetic takeover and the Mineral Origins of Life. A. Graham Cairns-Smith. Cambridge University
Press, 1982.

Directed Molecular Evolution. Gerald F. Joyce in Scientific American, Vol. 267, No. 6, pags. 48-
55; Diciembre 1992.

The Oldest Fossils and what they mean. J. W. Schopf in Major Events in the History of Life. J.
W: Schopf (ed.). Jones and Bartlett, 1992.

The RNA World. Raymond F. y John Atkins (eds.). Cold Spring Harbor Laboratory Press, 1993.

Texto original en inglés, tomado de: Orgel, L.E. 1994. The origin of



145

EL ORIGEN DE LA VIDA EN LA TIERRA
life on the Earth. Scientific American, 271:52-61.

Leslie E. Orgel es profesor e investigador del Instituto de
Estudios Biologicos Salk en San Diego, California al cual se integro
en 1965. Obtuvo su Doctorado en Quimica en 1951 en la
Universidad de Oxford, posteriormente fue conferencista en la
Universidad de Cambridge y contribuyo al desarrollo de la “Teoria
de los Campos de Enlace”. La NASA apoya su extensa investigacion
quimica que puede ser relevante para explicar el origen de la vida.
Orgel es miembro de la Real Sociedad de Londres y de la Academia
Nacional de Ciencias de los Estados Unidos.



146



147

El fin del eon proterozoico

Andrew H. Knoll

Hace unos 800 millones de arios la Tierra entro en un
periodo de importantes cambios tectonicos y ambien-
tales. Probablemente en este tiempo ocurrio un incre-
mento en los niveles de oxigeno, que a su vez pudo
haber abierto las puertas a los grandes animales.

M _os organismos vivientes han habitado la superficie de nuestro planeta por
aproximadamente 4000 millones de afios. Sin embargo, las plantas y animales
que definen nuestra existencia cotidiana tienen un origen mucho mas reciente.
Los ancestros de los arboles y animales terrestres modernos colonizaron la
tierra por primera vez hace unos 450 millones de afios. En los océanos, los
animales tienen un registro mas antiguo, no obstante, los invertebrados
macroscopicos no aparecieron sino hasta hace aproximadamente 580 millones
de afios (casi el 85 % del camino en la historia de la vida). Los primeros anima-
les, que colectivamente son referidos como la fauna de Ediacara (por los mon-
tes Ediacara en el sur de Australia), han intrigado a los paleontologos desde su
descubrimiento hace mas de 50 afios.

La sorprendente juventud de los fosiles representa un interesante acerti-
jo. Si la vida es tan antigua, por qué los animales aparecieron tan tarde en el
proceso evolutivo? ;Por qué (una vez establecido el patron basico de la vida) no
aparecieron los animales por mas de 3000 millones de afios? o de manera alternativa
se puede preguntar /si el registro fosil es un mal indicador? o /es posible que los
animales sean mucho mas viejos de lo que sugiere su registro f6sil?

Para contestar estas preguntas mis colegas y yo hemos empleado gran
parte de los tltimos 15, afios viajando a lugares remotos del mundo en busca de
claves acerca de la evolucion temprana de la vida. Cerniendo sedimentos anti-
guos hemos tratado de entender la naturaleza de la vida justo antes de que los
animales de Ediacara aparecieran, asi como identificar factores ambientales
que pudieran explicar el tiempo de su aparicion.
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Nuestro tiempo ha sido bien invertido. Ahora sabemos que la radiacion
de Ediacara fue en realidad repentina y que la base geoldgica del registro fosil
de los animales es tanto real como abrupta. Aun mas importante, tenemos
razones para pensar que la aparicion de los animales estuvo estrechamente
relacionada con cambios sin precedente en las condiciones ambientales fisicas
de la Tierra, incluyendo un incremento significativo en el oxigeno atmosférico
que pudo haber hecho posible la evolucion de animales grandes.

Antes de presentar la evidencia en la que basamos estas conclusiones,
nuestros descubrimientos tienen que ser situados dentro del marco de referen-
cia del tiempo geolodgico. La historia de la Tierra esta convenientemente dividi-
da en tres eones. El mas antiguo es el Arqueano, que incluye en su historia
desde el origen de la tierra hasta hace 2500 millones de afios; el e6n mas re-
ciente es el Fanerozoico, que comienza con la expansion de los organismos
formadores de esqueletos hace 540 millones afios y continua hasta el presente.
Separando a éstos esta el edn Proterozoico que tuvo una duracion de 2100
millones de afos. Es casi al finalizar el Proterozoico cuando tuvieron lugar los
evento que se describen en este articulo.

Muchos paleon-
tologos han sido sedu-
cidos por los misterios
de la evolucion tempra-
na de los animales. No
obstante, mientras mu-
chos de mis colegas se
han concentrado en la
identificacion y clasifi-
cacion de los primeros
fosiles animales, mi
meta ha sido ubicar a
los fosiles en el contex-
to de un patrén mas
amplio de la biologia y
cambios ambientales
del Proterozoico tardio.

Para hacer esto, ha sido
necesario que yo en- Figura 1. Los cuerpos sedimentarios en Spitsbergen (asi como
en el este Groenlandia) han generado mucha informacion
] . acerca de la Tierra durante la parte tardia del eén Proterozoico.
sedimentarios excep- Las rocas revelan, entre otras cosas, que los animales micros-

cionalmente bien con- copicos aparecieron en la tierra de manera abrupta.

contrara depdsitos
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servados, ubicados apenas por debajo de la radiacion de Ediacara.

Afortunadamente existen algunos de estos registros. Uno de los mejo-
res se encuentra en las montafias con glaciares de Spitsbergen, una pequefia
isla a mitad del camino entre Noruega y el Polo Norte. Aqui los glaciares han
expuesto aproximadamente 7000 metros de rocas sedimentarias ligeramente
deformadas, pero esencialmente sin metamorfizar, que corresponden a depdsi-
tos oceanicos poco profundos de hace 600 a 850 millones de afios. Durante la
década pasada, Keene Sweet de la Universidad de lowa y yo hemos analizado
estas rocas en busca de signos bioldgicos y cambios ambientales.

El resultado es que las rocas de Spitsbergen nos brindan una imagen sin
precedente de la forma en que existieron la tierra y su biota poco antes de la
radiacion de Ediacara. De hecho, la riqueza de los fosiles de Spitsbergen nos ha
permitido hacer un niimero significativo de descubrimientos. Para comenzar,
encontramos que los fosiles de Spitsbergen no solo representan a una variedad
de ambientes, sino que también pertenecen morfoldgica y taxondémicamente a
una diversidad de taxa. Ademas, en estos sedimentos estan presentes tanto
células procariontes como eucariontes. Los procariontes son en general orga-
nismos simples cuyas células carecen de nicleos y otros organelos; estan re-
presentados por las bacterias incluyendo a las cianobacterias, o “algas” verde-
azules. De acuerdo con Julian W. Green, quien hace tiempo fue estudiante en
mi laboratorio y que ahora se encuentra en la Universidad del Sur de Carolina
en Spartanburg, muchos de los procariontes de Spitsbergen y areas relacio-
nadas exhiben caracteristicas morfoldgicas, de desarrollo y comportamiento
(de acuerdo a lo inferido de su orientacion en los sedimentos) que los hacen
virtualmente indistinguibles de cianobacterias y otras bacterias que viven en
habitats comparables en la actualidad.

Los eucariontes, que incluyen a los protozoarios unicelulares y algas, asi
como a las plantas multicelulares, animales y hongos, difieren de los procariontes
por tener el nicleo rodeado por una membrana; la mayoria también presentan
procesos que producen energia localizados en organelos tales como las
mitocondrias y cloroplastos. Algunos de los eucariontes de Spitsbergen se pa-
recen a algas (verdes) prasinofitas, mientras que otros muestran una semejan-
za mayor con las llamadas algas cromofitas, tales como los dinoflagelados que
en los océanos actuales son cosmopolitas.

La mayoria exhiben un patrén evolutivo bastante distinto al de los
procariontes de la misma roca. Comparando fosiles de sedimentos con el mis-
mo rango de edad, de 600 a 850 millones de afos, encontramos que los
eucariontes unicelulares sufrieron una marcada diversificacion durante el
Proterozoico tardio. En contraste con los procariontes que evolucionaron du-
rante el mismo tiempo, y que muestran una llamativa estasis y apariencia mo-
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Figura 2. Evolucion de grupos mayores. Los organismos unicelulares han sido la forma dominante de vida a través de gran parte de la historia
de la Tierra. Los procariontes representados por las Archaebacterias y Eubacterias, comenzaron a diversificarse tan antiguamente como hace
3500 millones de afios. Los eucariontes unicelulares (el grupo que contiene a todos los organismos excepto las bacterias) pudieron haber
evolucionado al mismo tiempo, pero aparecen en el al registro fosil hace 1800 millones de afos. Los primeros animales macroscopicos,
conocidos como la fauna Ediacara, no aparecieron hasta el final del eén Proterozoico, transcurrida ya, cerca del 85% de la historia de la Tierra.
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derna, los eucariontes muestran patrones de diversificacion, evolucion y extin-
cion mas parecido al de las plantas, animales y microplancton del Fanerozoico.

También encontramos que no todos los fosiles de Spitsbergen son
unicelulares. Nicholas Butterfield, un estudiante de mi laboratorio encontr6 al-
gas marinas multicelulares en estratos con edad aproximada de 800 millones de
afos, conservadas de manera preciosa,. Estan representados varios de los gran-
des grupos de algas, incluyendo especies que alguna vez formaron extensos
tapetes sobre substratos tranquilos en la zonas de inframarea.

En los sedimentos de Spitsbergen atin con la presencia de algas
multicelulares y eucariontes unicelulares diversos, no hay indicios de vida ani-
mal. En estos sedimentos y en otras capas de edad comparable, simplemente
no se han encontrado huellas, pistas u horadaciones asociadas normalmente a
la actividad animal. Este descubrimiento, combinado con el hecho de que mu-
chos de los sedimentos estan finamente laminados, ofrece evidencia convin-
cente de que no existian en aquel tiempo animales suficientemente grandes
como para interrumpir la sedimentacion fina.

Loégicamente debio haber un periodo de prehistoria animal que preceda a
laradiacion de Ediacara; las estimaciones moleculares sugieren que los anima-
les se originaron entre hace 800 y 1000 millones de afios. Tales datos pueden
ser reconciliados con el registro fosil si uno acepta el punto de vista prevale-
ciente acerca de que los primeros animales eran pequefios y de cuerpo blando,
por lo que no fosilizaron. De esta manera, la aparicion de la fauna de Ediacara
sefiala no solo el alcance de la multicelularidad (después de todo las algas ma-
rinas y animales microscopicos poseen modos complejos de desarrollo), sino
también el alcance de tallas macroscopicas en animales. ;Qué causas pudie-
ron impedir el surgimiento de grandes animales hasta ya tan avanzado el proce-
so evolutivo? La radiacion de las algas unicelulares y los protozoarios en el
Proterozoico puede sugerir que la evolucion de la célula eucarionte fue un fac-
tor limitante, pero esta nocion pierde validez con el descubrimiento de fosiles de
eucariontes en sedimentos mucho mas antiguos que aquellos de Spitsbergen.

Se han encontrado vesiculas esferoidales sencillas que son interpretadas
de manera razonable como quistes de resistencia producidos por algas, en es-
tratos que aproximadamente duplican la edad a los de Spitsbergen. Ademas,
los esteranos que corresponden a formas geoldgicas de los esteroles (molécu-
las que se piensa sélo pueden ser sintetizadas por células nucleadas) han sido
identificados en depdsitos de petrdleo con una antigiiedad de al menos 1700
millones de afios por Roger E. Summons y sus colegas del Ministerio de Recur-
sos Mineros, Geologia y Geofisica de Australia. De manera definitiva, las célu-
las eucariontes aparecieron mas de 1000 millones de afios antes de que se diera
la radiacion de Ediacara y pudieron haber surgido mucho antes. Las inferencias
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Figura 3. Diversos organismos, incluyendo formas fotosintéticas como cianobacterias, protistas
y algas marinas, pueden ser encontrados en sedimentos del Proterozoico Superior, indicando
que muchos de los grandes eventos de la vida ocurrieron en aquel entonces. Aqui estan represen-
tados Synodophycus euthemos, una probable cianobacteria (a); Polybessurus bipartitus,
una cianobacteria que formaba costras en ambientes de marea (b); Hyella dichotoma, una
cianobacteria que horadaba sedimentos carbonatados (c); Trachyhystrichosphaera vidalii,
un alga unicelular grande (d); y un alga verde o alga marina multicelular (atin no nombrada) (e).
Los animales macroscopicos, tales como Dickinsonia costata (f), no aparecieron sino hasta
cerca del final del Proterozoico, hace 580 millones de afios.

basadas en la comparacion molecular de especies vivientes han sugerido a Carl
Woese de la Universidad de Illinois en Urbana-Champaign, y a otros investiga-
dores, que los eucariontes aparecieron de forma total tan pronto como lo hicie-
ron los procariontes en el proceso evolutivo.

Ademas, las rocas de Spitsbergen y otras mas antiguas muestran que la
evolucion de la multicelularidad no dispar6 de forma directa la radiacion de Ediacara.
Du Rulin del Instituto de Geologia de Hebei ha encontrado eucariontes multicelulares
(algas marinas) en estratos con edad de 1400 millones de afios.

Toda la evidencia, por lo tanto, apunta en una direccion. Esto es, mucho
antes de la radiacion de Ediacara existieron comunidades complejas de bacterias y
protistas, incluyendo tanto formas autétrofas, (aquellas que producen materia orga-
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nica a partir de moléculas inorganicas) como heterotrofas, (aquellas que se alimen-
tan de materia organica producida por otros organismos), algas marinas y posible-
mente pequeiios ancestros de metazoarios. Sin lugar a duda las cadenas alimentarias
en estas comunidades ancestrales eran complejas, y con excepcion del ciclo biogénico
del silice, (que esta controlado principalmente por esponjas formadoras de esque-
leto, diatomeas y radiolarios que aparecieron después) todos los ciclos
biogeoquimicos mayores estaban ya bien establecidos.

Nosotros estamos seguros, por lo tanto, que los animales de Ediacara no
radiaron en un mundo carente de diversidad, sino en uno que era ecologicamente
complejo y taxonomicamente diverso. Esto ofrece el marco evolutivo de refe-
rencia dentro del cual tiene que ser entendida la evolucion temprana de los
metazoarios. Igualmente importante es, sin embargo, el contexto ambiental.

(,Qué eventos fisicos pudieron haber facilitado la evolucion de los ani-
males macroscopicos? Mas especificamente, ;qué tipo de barreras ambienta-
les pudieron haber separado a un mundo habitado por organismos unicelulares
y algas marinas de otro que albergara a los grandes animales? Una respuesta
creible a esta pregunta fue ofrecida hace mas de 30 afios por J. Ralph Nursall
de la Universidad de Alberta, quien propuso que a través de la historia de la
tierra (hasta el tiempo de la radiacién de Ediacara), los niveles de oxigeno
atmosférico eran demasiado bajos como para permitir la actividad metabdlica
de los invertebrados macroscopicos. Desde entonces esta idea ha sido
abanderada por muchos paleont6logos y bidlogos, de manera notable por Preston
Cloud de la Universidad de California en Santa Barbara, quien desde hace
mucho ha argumentado que las claves importantes de la evolucion bioldgica se
encuentran en el registro geoquimico de los sedimentos.

La hipotesis mas citada sobre el control de oxigeno fue propuesta hace
mas de 25 afios por Lloyd V. Berkner y Lauristo C. Marshall del Centro de
Investigacion de Graduados de la Universidad de Suroeste de Dallas. Ellos
sugirieron que el oxigeno no supero el 1% del nivel actual hasta el final del eon
Proterozoico. Solo entonces seria posible el metabolismo aerobico y pudo ha-
berse acumulado suficiente ozono en la atmdsfera para absorber la letal radia-
cion ultravioleta del sol. La mayoria de los investigado res contintia consideran-
do al 1% del actual nivel de oxigeno como un punto critico para la actividad
bioldgica, no obstante ahora esta claro que este limite se cruzd por lo menos
1300 millones de afios antes delevento de Ediacara, descontando asi un efecto
directo sobre la aparicion de los grandes animales. No obstante, el oxigeno no
puede ser descartado como un factor en la evolucion de los metazoarios.Para
empezar, aunque el 1% de los niveles atmosféricos actuales representan un
punto critico para las células y animales pequefios de arquitectura sencilla, los
animales macroscopicos demandan concentraciones mucho mas altas de
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oxigeno. Las funciones fisioldégicas que requieren de concentraciones
significativamente altas de oxigeno incluyen a la sintesis del colageno, asi como
el metabolismo del ejercicio y la oxigenacion de los tejidos del cuerpo.
Tomando en consideracion estas funciones, Bruce Runneagar de la
Universidad de California en los Angeles ha estimado que los invertebrados
relativamente simples encontrados en comunidades del tipo Ediacara necesita-

Figura 4. Existen fuentes y grandes depositos para el oxigeno atmosférico. Las cianobacterias
y las algas, que producen oxigeno como un subproducto de la fotosintesis, fueron la fuente
importante de oxigeno durante el Proterozoico tardio. La actividad respiratoria de éstos y
organismos fotosintéticos crearon por su parte el mayor de los depodsitos. Otros depositos
incluyen el intemperismo de las rocas expuestas, asi como la reduccién de gases del vulcanismo,
de las ventanas hidrotermales y los iones en solucion.

rian concentraciones de oxigeno iguales o mayores al 6 al 10% de su concen-
tracion atmosférica actual. Sus estimaciones suponen que los animales de
Ediacara tuvieron un sistema circulatorio bien desarrollado y capaz de trans-
portar eficientemente el oxigeno a sus tejidos. Pero seguramente los primeros
animales macroscopicos carecieron de esta sofisticada circulacion, oxigenando
sus cé¢lulas por difusion simple. En este caso, para sostener a los animales
macroscopicos, serian necesarios niveles de oxigeno substancialmente altos
(posiblemente semejante al actual).

El reconocimiento de que los primeros animales grandes tenian altos re-
querimientos de oxigeno nos permite reformular la hipdtesis del control de
oxigeno, sosteniendo un valor critico mayor que el sugerido por Berkner y
Marshall. No obstante, la hipotesis esta basada completamente en las necesi-
dades fisiologicas de organismos vivientes. Aunque tales datos son consisten-
tes con un incremento en oxigeno atmosférico durante el Proterozoico tardio,
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ellos no prueban que tal aumento en realidad haya ocurrido.

Deseando realizar tal prueba, mis colegas y yo nos dedicamos a exa-
minar el registro sedimentario del Proterozoico tardio para encontrar evidencia
concreta de cambios en los niveles de oxigeno. Aunque el contenido de oxigeno
del aire del Proterozoico no puede ser medido de manera directa, nuestros
datos si muestran que la Tierra sufrié una serie de cambios fisicos profundos
cerca del final del Proterozoico, que muy seguramente incluyeron un aumento
significativo de oxigeno atmosférico.

Antes de que nuestros hallazgos puedan ser interpretados, la fuente
de oxigeno libre debe ser determinada. La mayoria de los cientificos estan de
acuerdo en que el monto producido por procesos no bioldgicos es despreciable;
virtualmente todo el oxigeno libre proviene de la fotosintesis, el proceso por
medio del cual las plantas verdes, algas y cianobacterias utilizan la energia del
sol para convertir el diéxido de carbono y agua en azucares (que las células
después acaparan) y oxigeno (que es liberado como un derivado). La mayoria
del tiempo el oxigeno atmosférico parece estar en estado estable. Esto es, la
cantidad de oxigeno generado por la fotosintesis es balanceado por la cantidad
de oxigeno consumido por actividad bioldgica o geologica. Tales actividades
incluyen a la respiracion (proceso por el cual los organismos utilizan el oxigeno
para derivar energia de las moléculas organicas), intemperismo (oxidacion de
sulfuro reducido, hierro, y otros materiales en rocas expuestas) y oxidacion de
gases reducidos liberados por organismos y volcanes. Los niveles de oxigeno
se incrementaran solo cuando el monto de oxigeno liberado por la fotosintesis
rebase al monto consumido por oxidacion.

Parece razonable asumir que la produccioén de oxigeno atmosférico
proseguiria si cada vez se produce mas materia organica fotosintética. Sin
embargo, esto no necesariamente tiene que ser asi, porque el oxigeno produci-
do por la fotosintesis es generalmente consumido en altas proporciones por la
respiracion y el intemperismo. Entonces, los niveles de oxigeno seguramente se
incrementan no cuando se produce mayor cantidad de materia fotosintética,
sino cuando mas de ésta queda enterrada en los sedimentos. Recuerde que
durante la fotosintesis la materia organica es sintetizada y el oxigeno es libera-
do. Debido a que la remocion de materia organica por enterramiento disminuye
la cantidad de materia organica disponible para la respiracion, se propicia un
aumento neto en la proporcion de oxigeno. (Desde luego, el oxigeno so6lo se
acumulara en la atmosfera si este no es consumido por el intemperismo y otras
reacciones de oxidacion).

Para nuestra buena fortuna, la relacion entre la produccion de oxigeno
y el enterramiento de carbon organico provee una forma de estimar los cam-
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bios ambientales durante el Proterozoico tardio. Si los niveles de oxigeno se
incrementaron durante ese periodo, podriamos esperar encontrar el incremento
reflejado en mayores tasas de enterramiento de carbon organico. Aunque es-
tas tasas son de dificil medicion directa, la composicion isotopica del carbon en
los antiguos carbonatos y materia organica generan una estimacion util.

Déjenme explicar por qué. El elemento carbono tiene dos is6topos es-
tables: el 2C, que contiene seis protones y seis neutrones y forma aproximada-
mente el 99% de todos los atomos de carbon y el *C que tiene un neutrdn extra
y es mas pesado. (Un porcion muy pequeiia de atomos de carbono, tiene ocho
neutrones y forma el is6topo radioactivo “C; porque este isdtopo tiene un de-
caimiento a nitrégeno con una vida media de tan s6lo unos cuantos miles de
afios, no figura en la discusion del carbon del Proterozoico).

El carbon se encuentra principalmente en minerales carbonatados tales
como la calcita y la aragonita, asi como en la diatomita (que también contiene
magnesio) y la materia organica. Una vez formado, la tasa de *C a *C a
través del tiempo cambia tan solo ligeramente. La proporcion depende princi-
palmente de la fraccion isotopica asociada con la toma preferencial de '*C (el
isotopo mas ligero) durante la fotosintesis, pero en cierto grado también depen-
de del flujo relativo de carbonatos y materia organica hacia el interior y exterior
de los sedimentos (ver ilustracion de abajo).

Los estudios indican que cuando el carbono del manto de la Tierra (la
fuente esencial de carbon en la biosfera) entra a los océanos y la atmosfera, la
proporcion, de 1*C a 12C es alrededor de -5.5 por mil (ver cuadro en la siguiente
pagina). Si todo el carbono derivado del manto que entra a los océanos fuera
removido del sistema en forma de carbonato, la proporcion de carbon isotopico
en el mundo carbonado seria el mismo que el de la fuente, es decir -5.5 por
millon. La misma relacion seria verdadera si de alguna manera todo el carbon
en circulacion fuera removido y guardado en forma de materia organica. En
otras palabras, el monto de *C y '?C que entra y sale al océano y a la atmosfe-
ra se mantiene esencialmente constante.

Como consecuencia, cualquier alteracion en la proporcion relativa de
carbonato y materia organica removida por enterramiento sedimentario sera
igualada por un cambio en sus composiciones isotopicas. Los cambios en las
proporciones de carbonato y de carbono organico enterrado se visualizan prin-
cipalmente como el producto de las variaciones en la deposicion organica. Por
lo que al medir la proporcion de °C a '2C en un perfil sedimentario, (que refleje
las tasas de enterramiento de carbon organico al tiempo de la depositacion), se
pueden estimar sus cambios a través del tiempo.

Con esto en mente, John M. Hayes de la Universidad de Indiana, A.
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Jay Kaufman, ahora en la Universidad de Harvard y yo decidimos analizar las
proporciones de carbon isotdpico en los sedimentos de Spitsbergen. Encontra-
mos que muchas de las rocas estaban muy enriquecidas con *C, indicando que
durante mucho tiempo en el Proterozoico las tasas de enterramiento de carbon
organico eran iguales o excedian los niveles mas altos observados durante los
siguientes 540 millones de afios (esto es, el edn Fanerozoico completo). Mas
aun, las tasas no eran consistentemente elevadas pues el patrén general de
enriquecimiento de "*C estuvo puntuado en periodos cortos con tasas cercanas
a lanormalidad isotopica. Significativamente, las diferencias entre composicion
isotopica de los carbonatos y el carbono organico permanecieron aproximada-
mente constantes a través del registro de Spitsbergen. Este hallazgo y el hecho
de que las variaciones isotopicas no se relacionan con el tipo de sedimento, nos
convencid de que los patrones reflejan adecuadamente las condiciones al tiem-
po de sedimentacién y que no fueron afectados fuertemente por procesos
postdeposicionales.

Aunque tenemos confianza en nuestras conclusiones, debe recordarse
que Spitsbergen es tan s6lo una pequena esquina del mundo. Como el exiliado
escritor Australiano Clive James alguna vez comentara, Aquel que abandona
su reclamo de ser tinico es aun menos soportable cuando clama ser represen-
tativo. Aunque confinada a una critica autobiografica, esta maravillosa obser-
vacion resume nitidamente un dilema esencial de los gedlogos. Sencillamente
establece ;cuan creibles son las reconstrucciones de la historia de la tierra
cuando los datos provienen de tan s6lo unas cuantas localidades?. ;Represen-
tara el patron de Spitsbergen cambios de gran escala en los océanos del
Proterozoico, o es un patroén unico, una secuencia que tan sélo habla de una
pequefia porcidn del planeta? Soélo analizando sitios ampliamente distribuidos
geograficamente podremos contestar con seguridad esta pregunta.

Datos que provienen de otros continentes reforzan fuertemente la pro-
babilidad de que Spitsbergen represente al planeta como un todo. Para comen-
zar, las mediciones de carbon isotopico hechas hace mas de una década por
Manfred Schidlowski y sus colegas en el Instituto para Quimica Max Planck en
Mainz indican también que las tasas de enterramiento del carbdn organico se
incrementaron durante el Proterozoico tardio. Aunque estos datos dispersos
proveen de soporte confiable a la idea de un mayor enterramiento de carbon
organico, su resolucion estratigrafica no es suficiente como para mostrar cam-
bios en el tiempo a escala mas fina, como se ha demostrado en Spitsbergen.

Recientemente Hayes, Kaufman y yo encontramos perfiles de carbon
isotopico como el de Spitsbergen en rocas del Proterozoico tardio en secuen-
cias de Africa del Sur y Canada. Los datos implican fuertemente que las altas
tasas de enterramiento de carbon organico son parte de un fenomeno global, y
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Figura 5. Los niveles de oxigeno permanecen generalmente constantes porque la mayoria de lo
que es producido a trevés de la fotosintesis es también rapidamente respirado y devuelto como
bioxido de carbono por otros organismos no fotosintéticos (izquierda). Sin embargo, se presenta
una produccion neta de oxigeno cuando los restos de materia organica son enterrados en los
sedimentos y no son aprovechados para la respiracion. Aunque la mayor parte del exceso de
oxigeno asi producido es consumido por el intemperismo, algo de él se acumula en la atmosfera.

colocan al Proterozoico tardio aparte, tanto de periodos geologicos mas viejos
como mas jovenes. Para explicar altas tasas de enterramiento poco usuales de
carbon organico y relacionarlas con la evolucion animal temprana, necesitamos
considerar otras caracteristicas del Proterozoico tardio.

Sedimentos depositados hace de 600 a 800 millones de afios incluyen dos
tipos poco frecuentes de rocas. Una son las formaciones de hierro, un sedi-
mento compuesto principalmente de silice y minerales contenedores de hierro
precipitados en aguas marinas. Aunque las formaciones de hierro son comunes
en el Arqueano y Proterozoico temprano con edades de 1900 millones de afios
0 mayores, son practicamente desconocidas en sedimentos mas jovenes. Las
formaciones de hierro del Proterozoico tardio se encuentran en cinco continen-
tes en asociacion con otras rocas distintivas de estas areas: tilitas y sedimentos
relacionados depositados por glaciares.

Tal asociacion ha proporcionado argumentos criticos acerca del cambio
ambiental en el Proterozoico tardio. Aunque las cubiertas continentales de hielo
mas antiguas se formaron entre 2300 y 2400 millones de afios antes del presen-
te, no ocurrieron glaciaciones mayores sino hasta el Proterozoico tardio. Cuan-
do menos hubo cuatro grandes edades de hielo entre los 600 y 850 millones de
afios antes del presente, cuando el clima de la Tierra variaba entre las condicio-
nes de invernadero y el congelamiento. Una de ellas, la edad de hielo Varanger
que ocurrid hace aproximadamente 600 millones de afios, ha sido probablemen-
te la mas severa en la historia de la Tierra. Es claro que la Tierra estaba su-
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friendo cambios fisicos dramaticos en un periodo inmediatamente anterior a la
radiacion de Ediacara. Una clave importante en el acertijo es nuestro hallazgo
de que el corto intervalo de reduccion en 3C en los sedimentos del Proterozoico
tardio coincide con periodos de glaciacion y formacion de hierro.

Existe otra clave en la forma del estroncio. Al igual que el carbon, el
estroncio se encuentra en varias formas isotopicas, de las cuales dos (¥’Sr y %Sr)
son de interés aqui. Sin embargo, en contraste con el carbono, la proporcion de
estos dos isotopos en el agua de mar (y en los carbonatos precipitados en agua
de mar) dependen de la erosion continental (que generalmente aporta estroncio
con una proporcion alta de *’Sr a *Sr), y de la fuente hidrotermal asociada con
la extension de las crestas oceanicas (que tipicamente provee una baja propor-
cion de ¥Sr a %6Sr).

Jan Veizer de la Universidad de Ottawa ha medido la composicion
isotdpica de estroncio en carbonatos con edad entre 600 y 850 millones de afios
y encontré que en ellos la proporcion de 8Sr a %Sr es generalmente baja. El
concluy6 que el Proterozoico terminal debid haber sido una época de llamativa
actividad hidrotermal anomala. Igualmente importante es que los datos de Veizer

Figura 6. Arriba se muestran las caracteriaticas clave de la historia del Proterozoico tardio.
La variacion total del carbono isotdpico se ajusta bien con aquella poco usual de bajas
proporciones de isotopos de estroncio en el agua de mar; mientras que las marcadas
fluctuaciones dentro de curva del carbono se corresponden con las edades de hielo y la
formacion de hierro. Estos eventos culminan con la aparicion de los animales de Ediacara
hace casi 580 millones de afos.
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muestran un claro deslizamiento hacia una mayor proporcion de ¥’Sr a *Sr
poco antes de la radiacion de Ediacara.

Mis colegas de Harvard, Stein B. Jacobsen, Louis Derry, Yemane
Asmeron y yo hemos encontrado proporciones similares de estroncio en los
carbonatos de Spitsbergen y otras localidades, reforzando la idea de que al
Proterozoico terminal lo caracterizé una fuerte actividad hidrotermal anormal.
Este panorama esta de acuerdo con los datos geoldgicos que sugieren que
durante este tiempo la Tierra experimento6 una intensa actividad tec-tonica, in-
cluyendo el rompimiento incipiente de un supercontinente y la construccion de
montafas.

Abhora esta claro que el final del Proterozoico estuvo rodeado de cam-
bios. Las proporciones de isotopos de carbon indican, ademas de fluctuaciones,
un alto enterramiento de carbon organico que prevalecié durante la mayor par-
te de sus ultimos 300 millones de afios. Los is6topos de estroncio sugieren que
también hubo fuerte actividad hidrotermal en los océanos, misma que parece
estar relacionada con rompimientos del continente y formacién de montafias.
Finalmente, la coincidencia en el incremento de la formacion de hierro, la acti-
vidad glacial, y la fluctuacion de los is6topos de carbono sugiere que los océa-
nos sufrieron estancamientos periodicos (acompaiiados de la disminucion de
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cambios climaticos considerables.

El entendimiento cabal de como estos fendmenos se relacionan uno
con otro aiin permanece vago. Sin embargo, recientemente James C. G. Walker
de la Universidad de Michigan y yo desarrollamos un modelo computarizado
para probar que cada uno de estos cambios pudo afectar a otro. Encontramos
que las altas tasas de enterramiento de carbono orgénico, al comienzo de la
edad de hielo y la deposicion de hierro podian relacionarse con la actividad
tectonica del Proterozoico tardio, particularmente al incremento de actividad
hidrotermal.

COMO SE DETERMINAN LAS TASAS DE
ENTERRAMIENTO DEL CARBON

I. Proporcion de los isétopos de carbono

El valor numérico de las proporciones de los isétopos de carbono se
expresan convencionalmente como 8"*C. El numero representa la diferen-
cia entre la proporcion de C respecto a '*C encontrado en una muestra
dada y la proporcion que existe en un universo estandar, expresado en
partes por mil (%, o en milésimas) respecto a la desviacion del estandar.
Las letras PDB se refieren al estandar, que esta basado en conchas de
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moluscos fosiles de la Formacion Pee Dee, un deposito cretacico de
Carolina del Sur.

II. Tasas de enterramiento del carbono organico.

Las proporciones isotopicas del carbono brindan estimaciones utiles
acerca de las tasas de enterramiento del carbono organico durante el pasado
geologico. Larazon es que las variaciones en la composicion isotopica del
carbono de los océanos del mundo estan determinadas principalmente por
cambios en las tasas de enterramiento de la materia organica. Consecuen-
temente, al medir los valores de 8"°C en el tiempo se obtiene informacion
sobre el incremento o decremento del enterramiento de carbon.

En la grafica que aqui se presenta, ideada por John Hayes de la Univer-
sidad de Indiana, el porcentaje de carbono enterrado como materia orga-
nica en un tiempo determinado, (mas que como carbono mineral deposi-
tado) se muestra en el eje horizontal. La proporcion C : '?C, expresada
como 8"°C, se muestra en el eje vertical.

El carbono que entra a los océanos proveniente del intemperismo en el
continente o las ventilas hidrotermales del fondo oceéanico tiene una
composicion isotopica de alrededor de -5.5 por mil, que es similar a aque-
lla del carbono del manto (la fuente primaria de carbono encontrada en la
superficie de la Tierra). Debido a que el nimero total de &tomos de *Cy
12C que abandonan el océano a través de la sedimentacion tiene que ser
igual al nimero que entra, la composicion isotopica para carbonatos y
carbono organico va a variar a lo largo de dos lineas diagonales, de
acuerdo a la proporcion de materia organica y carbonatos que entran a
los sedimentos. Las lineas del carbono perteneciente a los carbonatos y
al carbono organico estan separadas una de otra por 28.5 partes por mil,
que se aproxima al grado en el cual la fotosintesis enriquecio al carbono
organico con *C durante el Proterozoico tardio.

Por ejemplo, si el 20% del carbono fue enterrado en forma de materia
organica, el valor de *C en los carbonatos de este periodo seria alrede-
dor de 0 partes por mil (a), mientras que el valor de 8"*C para la materia
organica seria de alrededor de -28.5 partes por mil (b). Si la proporcion de
carbono enterrado como materia organica fuera el doble, entonces el
valor de 8"C para el carbono de los carbonatos y el carbono organico se
desplazaria hasta aproximadamente 5 partes por mil (c) y -23.5 por millar (d),
respectivamente. Por lo tanto, los valores altos de 8"*C registrados en los
carbonatos y la materia organica durante el Paleozoico tardio, sefialan
tasas inusualmente altas de enterramiento de carbono organico durante
gran parte de este intervalo.
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insertar grafica

Sin embargo, de nuestro modelo surge una preocupacion: la produccion
de gases volcanicos reducidos en asociacién con una intensa actividad
hidrotermal pudieron haber consumido todo el oxigeno liberado por el enterra-
miento del carbono. De hecho, las altas tasas de enterramiento de carbon orga-
nico sugeridas por las proporciones de los is6topos de carbon en el Proterozoico
tardio pudieran asociarse en realidad a una disminucion en los niveles de oxige-
no. (Esto explicaria por qué los animales -si existieron 600 millones de afios
antes del presente debian de ser pequefos.) Afortunadamente, los datos de los
isotopos de estroncio indican que la intensa actividad hidrotermal termin6 hace
casi 600 millones de afios, y, de acuerdo a nuestro modelo, los niveles de oxige-
no también aumentaron rapidamente en este tiempo, que coincide con la diver-
sificacion de los animales.

Por lo tanto la evidencia disponible relaciona a la radiacion de Ediacara
con un incremento de oxigeno atmosférico en el Proterozoico tardio. Aun mas,
estos eventos parecen estar ahora incluidos en un marco de referencia mayor
que contempla cambios tectonicos, climaticos y biogeoquimicos. Creo que el
factor fundamental de los cambios en el Proterozoico tardio fue la tectonica.
De manera especifica creo que los eventos hidrotermales y volcanicos asocia-
dos a la actividad tectonica promovieron el enterramiento anomalo de altas
proporciones de carbon organico en las cuencas del Proterozoico tardio. Un
enterramiento mayor pudo, como consecuencia, incrementar el potencial
oxidativo de la atmosfera y de la hidrosfera y eventualmente dar lugar a una
biosfera mucho mas rica en oxigeno. Una vez eliminada la barrera fisiologica
impuesta por el suministro limitado de oxigeno, los primeros metazoarios mi-
croscopicos quedaron libres para evolucionar hacia las formas macroscopicas
que pronto se convirtieron en las dominantes del mundo animal.

En el presente, esta hipotesis, como otras que le antecedieron debe ser
considerada heuristicamente mas que como la ultima palabra. Sin embargo, la
propuesta articula una serie de relaciones explicitas entre la Tierra y su biota, y
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hace predicciones que pueden ser puestas a prueba. Si mi particular punto de
vista sobre el Proterozoico tardio va o no a soportar estas pruebas, es atin poco
claro. La velocidad con la cual mis colegas y yo somos sorprendidos por los
nuevos hallazgos acerca del mundo del Proterozoico sugiere que la diversion
aun no termina. Lo importante es que hemos comenzado a generar nuevas
preguntas sobre la evolucion en una Tierra dindmica. En este caso, estamos
comenzando con un sentido vivido de que el mundo moderno surgio al unirse los
ciclos biogeoquimicos con los profundos cambios fisicos y biologicos sufridos
en la Tierra a lo largo del e6n Proterozoico.
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La vida primitiva en tierra firme
Jane Gray y William Shear

Fosiles diminutos nos ofrecen evidencias de que la vida
invadio tierra firme millones de anios antes de lo que
previamente se pensaba.

K _.a vida se origind en los mares primitivos menos de mil millones de afios
después de que se formo la Tierra. Debieron pasar otros tres mil millones de
afios antes de que las primeras plantas y animales aparecieran sobre los conti-
nentes. La transicion de la vida desde el mar hacia la tierra fue quiza un reto
evolutivo comparado con el origen mismo de la vida.

(Qué formas de vida fueron capaces de realizar un cambio tan drastico
en su forma de vivir? La vision tradicional de los primeros organismos terres-
tres esta basada en los megafosiles, especimenes relativamente grandes y esen-
cialmente completos de plantas y animales. Las plantas vasculares, relaciona-
das con los helechos modernos y las plantas con semilla, dejaron el primer
registro amplio de megafosiles. Debido a ello, cominmente se ha asumido que
la secuencia de invasion del medio terrestre refleja la evolucion de los
ecosistemas terrestres modernos. Bajo esta oOptica, las plantas vasculares pri-
mitivas colonizaron primero los margenes de las aguas continentales, seguidas
por los animales que se alimentaban de ellas y por tltimo de los animales que se
alimentaban de aquellos herbivoros. Ademas, los megafosiles sugieren que la
vida terrestre aparecio y se diversifico casi explosivamente cerca del limite
entre los periodos Siltrico y Devonico, hace poco mas de 400 millones de afios.

Sin embargo, recientemente los paleont6logos han estudiado con mayor
atencion los sedimentos que se encuentran debajo de ese limite. Resulta que
algunos fosiles pueden ser extraidos de esos sedimentos digiriendo las rocas en
un bafio de acido. Dicha técnica ha puesto al descubierto nueva evidencia en
los sedimentos que fueron depositados cerca de los margenes de antiguos océa-
nos; microfosiles de plantas y piezas microscopicas de pequeiios animales. En
muchas ocasiones los especimenes tienen un diametro de 1/10 de milimetro.



166 J. Gray Y W, SHEAR

Aunque estuvieron enterrados en las rocas durante cientos de millones de afios,
muchos de los fosiles constan de restos organicos quimicamente alterados.
Estos fosiles recién descubiertos no s6lo han revelado la existencia de
organismos previamente desconocidos, sino que también han enviado hacia
atras en el tiempo las fechas referentes a la invasion de la tierra por organismos
multicelulares. Ahora nos encontramos revisando nuestras concepciones acerca
de la naturaleza de las primeras comunidades de plantas y animales. Y con esas
revisiones hay nuevas especulaciones acerca de los primeros colonizadores.

Inmigrantes terrestres

(Qué forma de vida fue la primera en colonizar los continentes? Desafortuna-
damente el registro fosil brinda poca evidencia directa acerca de aquellos
migrantes; sus formas no dejaron impresiones en las rocas. Aunque tal vez
nunca se conoceran con certeza su identidad y la naturaleza de su transicion
hacia la tierra firme, la evidencia circunstancial nos provee de algunas claves
acerca de los primeros colonizadores.

Entre los candidatos mas viables estan las cianobacterias, llamadas
anteriormente algas verde-azules. Las cianobacterias fueron comunes en los
mares antiguos durante la mayor parte del Precambrico, desde hace aproxima-
damente 3500 millones de afios, hasta hace 1400 millones de afios. Los fosiles
de sus comunidades, llamados estromatolitos, son abundantes en las rocas
sedimentarias hasta que evolucionaron los animales marinos que se alimentaban
de ellas. Los estromatolitos atin se encuentran en aguas calidas y someras en el
Golfo Pérsico, y a lo largo de las costas occidentales de Australia y México,

Figura 1. Se ha considerado a
las algas verdes entre las pri-
meras formas de vida sobre los
continentes. Se ha pensado que
junto con las cianobacterias ,
las algas verdes invadieron las
aguas dulces y la superficie te-
4 rrestre hace mas de 600 millo-
, nes de afios en la era
Precambrica. En la imagen se
observa como las algas que re-
llenan un arroyo, evocan una
© sugestiva escena de lo que fue
la vida primitiva sobre los con-
tinentes.
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Algunas especies actuales de cianobacterias se encuentran en agua
dulce y sobre tierra seca, donde han invadido una variedad de habitats. Lo mas
sobresaliente es que las cianobacterias tienen la capacidad de sobrevivir en
algunos de los sitios mas inhospitos del mundo. Es frecuente que grandes ma-
sas de cianobacterias formen costras sobre los ardientes suelos del desierto,
que pueden contener poco material organico (Campbell, 1979).De hecho, algu-
nos de estos organismos que forman costras son similares a las cianobacterias
que estuvieron presentes en los océanos precambricos, particularmente en la
zona intermareal. La vida en las costas de los antiguos océanos debio haber
expuesto a las cianobacterias a un amplio margen de salinidad y a la deseca-
cion diaria. La sobrevivencia en condiciones tan dificiles sugiere que algunas
cianobacterias podian haber poseido caracteristicas que las predispusieron a la
invasion de tierra firme (Campbell 1979). De hecho, existe evidencia creciente
de que los estromatolitos de agua dulce habian existido a través del tiempo
geoldgico por lo menos desde el Precambrico tardio (Awramik 1984). La es-
tructura y la quimica de los suelos fosiles del Precambrico también sugieren la
presencia de algunas formas de vida (Ratallack 1992).

(Qué otros organismos podian haber estado entre los primeros en co-
lonizar los continentes? Es probable que las algas verdes (clorofitas) fueran
también de los primeros emigrantes hacia tierra firme. En parte el argumento
esta basado en las relaciones evolutivas de las algas verdes. La estructura
celular y la bioquimica de estos organismos sugieren fuertemente que alguna
clorofita antigua fue la progenitora de todas las plantas terrestres. Ademas, las
actuales algas verdes son habitantes extremadamente exitosas de cuerpos de
agua dulce y superficies terrestres.

En este escenario hipotético, las algas verdes se unieron a los hongos
muy poco tiempo después de haber llegado a tierra firme. Como ocurre actual-
mente, las algas y los hongos pudieron haberse combinado simbidticamente
para formar los liquenes. La presencia de liquenes modernos en zonas aridas y
en otras partes deshabitadas del mundo, también sugiere que este tipo de union
simbiotica pudo haber progresado sobre los primeros continentes. La sucesion
de organismos que se observa hoy en dia sobre las rocas recién expuestas
(cianobacterias, liquenes y luego musgos) sugiere también una invasion terres-
tre que involucro a los liquenes (Gray y Boucot 1977).

Aunque se carece de evidencia fosil, podemos reconstruir un escenario
plausible para los primeros habitantes de los continentes. Es facil imaginar,
quiza en algiin momento del Precambrico, a los tapetes de cianobacterias y
algas invadiendo el agua dulce y la tierra seca. Seguidos poco después por los
hongos y los liquenes; los lodos microbianos y algales deberian haber sentado
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Figura 2. La evidencia fosil para algunos de los principales grupos de plantas y animales, data de la era Paleozoica, hace mas de
400 millones de afios. Las esporas fosiles microscopicas de antiguas plantas, nos ofrecen la primera evidencia de vida terrestre,
hace aproximadamente 470 millones de afios. En sedimentos que fueron depositados hace 440 millones de afios, aparecen
pequefios fragmentos de plantas extintas (cuticulas y tubos). El mega fosil mas antiguo que se conoce, parecido a una traqueofita
( Cooksonia ), data de aproximadamente 420 millones de afios. La evidencia indiscutible y mas antigua de traqueofitas ( plantas
vasculares ) se refiere a una planta llamada Baragwanathia que vivié durante el Silurico tardio hace aproximadamente 410
millones de afios. Los cien pies, mil pies y los animales parecidos a las arafias llamados trigonotarbidos, nos proveen de los fosiles
identificables mas antiguos de animales terrestres. Los recientes descubrimientos de madrigueras fosiles y diminutos fragmentos
de pequefios artropodos que datan de hace 430 millones de afios, sugieren que algunos animales pudieron haber estado sobre los
continentes un poco de tiempo antes de tal fecha. La mayoria de la evidencia fosil acerca de los primeros animales terrestres se
deriva de tres sitios: Gilboa en el estado de Nueva York, Rhynia en Escocia y Ludford Jave, Ludlow en la frontera de Gales.
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las bases para el desarrollo de suelos mas complejos. Como en la sucesion
de los organismos en las rocas recién expuestas, la muerte y descomposicion
del primer tipo de vida sobre la tierra firme, debid liberar nutrimentos minerales
absorbidos originalmente de las rocas. De esta forma se enriquecieron los
suelos inorgéanicos y el escenario estaba listo para los nuevos inmigrantes.

Las primeras plantas terrestres

Los tapetes algales y de cianobacterias probablemente dominaron la vida sobre
tierra firme durante muchos millones de afios en el Precambrico y el Paleozoico
Temprano. El siguiente paso, la evolucion de las plantas terrestres, fue eviden-
temente una transicion dificil. Esto deberia ser aparente cuando uno considera
los retos fisicos que enfrentan los organismos terrestres, en comparacion con
una forma acuatica. El agua es un medio protector que rodea a un organismo y
le proporciona nutrimentos y gases disueltos, mientras le resguarda contra cam-
bios extremos de temperatura. En tierra, las plantas no solo necesitan los me-
dios para adquirir y retener el agua, sino que también deben protegerse a si
mismas contra grandes dosis de radiacion ultravioleta.

(Qué tipo de planta fue la que se adaptd primero a la vida terrestre?
De nuevo, el registro fosil no nos ayuda. Sin embargo, es ampliamente aceptado
que alguna forma de alga verde acuatica o terrestre fue la progenitora de las
dos grandes clases de plantas terrestres actuales, las briofitas y las traqueofitas.
Resulta interesante que un grupo moderno de algas verdes llamadas carofitas,
compartan cierto numero de similitudes estructurales y bioquimicas con las
briofitas y las traqueofitas. Puede ser que un antiguo grupo de algas caroficeas sea
el ancestro tanto de las modernas carofitas como de las plantas terrestres actuales.

Figura 3. Las briofitas y las
traqueofitas pudieron haber evolucio-
nado a partir de las algas verdes que
vivieron hace mas de 600 millones
de anos. El alga ancestral probable-
mente fue una forma filamentosa re-
lacionada con las actuales algas ver-
des Charoficeas. Las briofitas com-
prenden tres linajes -hepaticas,
musgos, antoceros- conocidos
cominmente como plantas no
vasculares. Las traqueofitas referidas
cotidianamente como  plantas
vasculares, incluyen a los lycopodios,
equisetos, helechos y plantas con
semilla.
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Las briofitas modernas, que incluyen a
los musgos, antoceros y hepaticas, estan
tipicamente limitadas a los habitats hiimedos. Sin
embargo, algunas especies son capaces de
sobrevivir en condiciones similares al desierto,
sobre rocas desnudas y aun en el Antartico.
Sorprendentemente, las briofitas se han podido
adaptar a esas condiciones a pesar de la carencia
de tejidos altamente especializados para conducir
fluidos y nutrientes.

En contraste, las traqueofitas modernas
(licopodios, equisetos, helechos y plantas con se-
milla) han desarrollado tejidos vasculares llama-

dos xilema y floema para el transporte de agua y |

nutrientes. El xilema contiene lignina, un com-
puesto organico que sirve para dar fuerza y so-
porte a la planta erecta. El desarrollo de estas

caracteristicas ha permitido a las plantas|

vasculares sobrevivir en hdbitats sumamente di-
ferentes, incluyendo algunas de las regiones mas
aridas del planeta.

Las briofitas y las traqueofitas compar-
ten algunas caracteristicas de su desarrollo que
sugieren que evolucionaron a partir de un ancestro
comun. Estas plantas terrestres tienen un ciclo
de vida alternante, consistente en dos diferentes
fases. Una fase del ciclo, el llamado esporofito,
contiene dos juegos de cromosomas y, en las
traqueofitas y briofitas que producen esporas, se
liberan estas ultimas y se distribuyen en el am-
biente de las plantas. Cuando la espora germina,
produce una planta con un solo juego de
cromosomas. Esta fase del ciclo, llamada
gametofito, produce los dvulos y el esperma de
las plantas. Cuando los 6vulos del gametofito son
fertilizados por el esperma, se produce un em-
brién que al final se desarrolla en un esporofito, y
el ciclo se repite. Debido a que ambas forman un
embrion, a las briofitas y las traqueofitas se les
conoce conjuntamente como embriofitas.

Figura 4. Esporas fésiles (meno-
res de 50 micrometros de dia-
metro) de antiguas plantas, pro-
veen la primera evidencia de vida
terrestre. La asociacion tetraédrica
de 4 esporas (arriba) forma una
tétrada, de las cuales la mas anti-
gua se encontrd en sedimentos de-
positados hace mas de 470 millo-
nes de afios. Sedimentos mas jo-
venes (de aproximadamente 425
millones de afios) contienen espo-
ras individuales con forma de Y o
marca trilete. Se piensa que las
tétradas eran estructuras repro-
ductivas y de dispersion de las plan-
tas que fueron ancestros de las mo-
dernas briofitas y traqueofitas.
Por el contrario, las esporas
triletes pueden ser representati-
vas del linaje de las traqueofitas o
quiza de algunos linajes de
briofitas.
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Las embriofitas también tienen ciertas cualidades que las distinguen de
las algas verdes caroficeas. Las paredes de las esporas embriofiticas estan hechas
de una sustancia organica resistente llamada esporopolenina, que resiste los ata-
ques quimicos y fisicos del ambiente. El desarrollo de estas esporas inmdviles
también esta tipicamente caracterizado por una asociacion tetraédrica de cuatro
esporas, llamada tétrada.

En contraste con las embriofitas, las algas verdes caroficeas solo tienen
una fase distintiva en su ciclo de vida, que Unicamente posee un juego de
cromosomas. El cigoto unicelular es la tnica estructura con dos juegos de
cromosomas; nunca se forma un embrion multicelular. Las esporas de estas
algas carecen de paredes con esporopolenina y tipicamente presentan un fla-
gelo (que da propulsion a la espora en el agua), estructura de la que carecen las
esporas de las embriofitas. Y significativamente, las esporas de las carofitas
nunca presentan en su desarrollo un estadio de tétrada similar al de las
embriofitas.

Es probable que las cualidades que distinguen a las embriofitas de las
carofitas fueron desarrolladas evolutivamente después de que los dos grupos
divergieron de su ancestro comun. Consecuentemente, las tétradas de esporas
con esporopolenina estan consideradas como un desarrollo que caracteriza a la
embriofita ancestral. Lo anterior es consistente con la observacion de que algu-
nas hepaticas modernas, de las que se cree que son similares a las embriofitas
ancestrales (Mishler y Churchil 1985), también tienen esporas que estan aso-
ciadas permanentemente en un cuarteto (Gray 1985).

El descubrimiento reciente de esporas fosiles (menos de 50 micrometros
de diametro) es consistente con la teoria de que las esporas en tétrada fueron
un desarrollo temprano de las embriofitas (Gray 1985, 1991). Las esporas en
tétrada se han encontrado en depositos del Ordovicico Medio y del Siltrico
Temprano (de 470 a 430 millones de afios) en muchas partes del mundo, inclu-
yendo Australia, América, Europa, Arabia Saudita y Africa (Gray 1985, 1988b;
Burgess 1991). Hasta ahora no hemos descubierto ningun fosil que revele la
apariencia de estas plantas. Sin embargo, existe alguna especulacion de que
estas plantas antiguas pudieron haber sido comparables con algunas hepaticas
modernas, especialmente porque las esporas fosiles son similares a las de las
hepaticas (Gray 1985).

Las esporas fosiles mas antiguas de Arabia Saudita (aproximadamente
de 470 millones de afios) estan siendo estudiadas actualmente por uno de noso-
tros (Gray) y por Harold McClure y Arthur Boucot en la Universidad de Oregon.
Las esporas de Arabia proveen la primera evidencia directa de plantas terres-
tres, que tiene como resultado el ampliar hacia atras en el pasado, por lo menos
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50 o 60 millones de afios, la fecha tradicionalmente aceptada para ubicar la
presencia de formas superiores de vida en tierra firme. Estas embriofitas primi-
tivas pudieron haber sido las primeras en suceder a las comunidades algales y
de cianobacterias, como las formas de vida dominantes sobre tierra firme.

Aproximadamente hace 425 millones de afios, en el Siltrico Temprano,
ocurri6 un cambio importante en las asociaciones de esporas. En lugar de per-
manecer intactas, la mayoria de las tétradas maduras se separ en cuatro es-
poras individuales. Cada espora se caracteriza por Sy
una cicatriz en forma de «Y», llamada sutura trilete,
la cual indica que estaba unida a otras tres, formando
una tétrada. Aunque las esporas en tétrada
permanecieron hasta el Silurico Tardio, nunca
dominaron en las asociaciones de esporas después
del Silurico Temprano. Las esporas individuales de
tipo trilete se convirtieron en la forma dominante en
el registro fosil.

(Qué tipos de plantas produjeron las esporas
triletes? Atn no esta claro si las plantas evoluciona-
ron de aquellas que producian las esporas maduras
en tétradas durante el Ordovicico y el Silurico Tem-

Figura 5. Una Embriofita
primitiva hipotética -an-
cestro de las briofitas y
traqueofitas- puede haberse
parecido a una hepatica pri-
mitiva. El ancestro fue pro-
bablemente una planta

prano, o si un nuevo linaje habia entrado ya en el
escenario evolutivo. Sin embargo, ahora sabemos, por
el registro fosil, que las primeras traqueofitas
primitivas y las plantas parecidas a traqueofitas, tenian
esporas triletes. La mayoria de las traqueofitas
modernas que producen esporas, incluyendo a los
helechos primitivos, también producen esporas triletes.
El surgimiento de las esporas triletes en el Silurico
Temprano sugiere que las traqueofitas y quiza algunos
linajes de las briofitas tuvieron sus origenes hace aproxi-
madamente 425 millones de afios (Gray 1989, 1991).

incrustante que se piensa vi-
vié en el periodo Ordo-
vicico hace 470 millones de
afios. Probablemente, los
cuerpos productores de es-
poras de estas plantas estu-
vieron embebidos en sus su-
perficies superiores. Aun-
que ningun fosil nos revela
la forma de estas plantas
primitivas, algunas hepati-
cas modernas presentan al-
gunos rasgos primitivos, in-
cluyendo la formacién de
esporas tétradas.

Aunque ningun resto macroscopico de plantas fosiles acompafia al cam-
bio observado en las asociaciones de esporas, los fosiles de plantas parecidas a
las traqueofitas aparecieron aproximadamente hace 420 millones de afios en
Irlanda (Edwards y Feehan 1980), y las traqueofitas mas antiguas conocidas
aparecieron hace aproximadamente 415 millones de afios en Australia (Garratt
y coautores 1984). Tal cercania en el tiempo entre la aparicion de las esporas
triletes y la aparicion de los megafosiles, es muy sugerente. Es tentador consi-
derar al cambio en el tipo de esporas como un indicador de la primera radiacion
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adaptativa de las traqueofitas o de sus predecesores inmediatos.

(Por qué les tomd tanto tiempo a las plantas terrestres aparecer como
megafosiles cuando sus esporas ya se encontraban desde mucho tiempo an-
tes? (Por qué son las traqueofitas los primeros megafosiles de plantas en con-
servarse, en lugar de alglin tipo ancestral parecido a las briofitas? La respuesta
puede estar en la evolucion de la lignina. Esta sustancia organica es muy resis-
tente a la degradacion bioldgica y geoldgica, y probablemente permitido que
algunos tejidos de las traqueofitas sobrevivieran a los estragos del tiempo
geoldgico. Las briofitas modernas no producen lignina y puede ser que las pri-
meras plantas productoras de esporas (parecidas a briofitas) no se preservaran
debido a que tampoco producian esa sustancia. El tnico registro que queda de
ellas son sus esporas, cuya sobrevivencia se asegur6 por la presencia de
esporopolenina.

Desde el Silurico medio y hasta el Devonico Temprano aparecio toda
una variedad de megafésiles de plantas que complementaron la creciente di-
versidad de las asociaciones de esporas triletes. Muchas de estas primeras
plantas eran superficialmente similares a las traqueofitas, pero al parecer care-
cian de tejidos vasculares. Hace poco tiempo, Dianne Edwards y sus colegas
de la Universidad de Cardiff encontraron elementos vasculares (Edwards,
Davies y Axe 1992). En algunos casos la anatomia es mas parecida a la de una
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Figura 6. El mega fosil Baragwanathia nos provee definitivamente de la evidencia mas
antigua de las traqueofitas. Encontrada en los depositos del Silurico tardio ( hace unos 410
millones de afios ), Baragwanathia era marcadamente avanzada comparada con otras plantas
del mismo periodo. Algunos especimenes devonicos erguidos hasta un metros de altura, sobre-
pasaban a sus contemporaneos quienes tenian unos cuantos centimetros.
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briofita que a la de una traqueofita. Algunas de estas plantas de hecho pueden
ser briofitas, mientras que otras parecen ser experimentos evolutivos que se
extinguieron en el Devonico, incapaces quiza de competir con las traqueofitas.

Durante la primera parte del Devonico se increment6 el niimero de
traqueofitas fosiles comprobables como tales. Este periodo atestigu6 el co-
mienzo de los mayores cambios estructurales y reproductivos asociados a la
diversidad actual de las traqueofitas. Para finales del Devénico ya habia apare-
cido la mayoria de los linajes principales de las traqueofitas, incluyendo a los
licopodios productores de esporas, los equisetos, los helechos y las primeras plantas
con semilla. La mayoria de ellas eran estructuralmente modernas: tenian hojas,
algunas tenian crecimiento lefioso y semillas; y muchas eran tan altas como los
arboles modernos (Gensel y Andrews 1987).

Tal diversidad de vida vegetal fue un antecedente importante para la
invasion de la tierra por parte de los animales. Las primeras plantas jugaron un
papel importante al ir mejorando las condiciones del ambiente terrestre. Las
raices de las plantas le dieron estabilidad al suelo y evitaron la erosion, mientras
que la transpiracion de las hojas elevo la humedad local. En vida, sus masas
brindaban proteccion, y ya muertas contribuian con [T
materia organica mientras se formaba una capa de |
humus. Y por supuesto, debieron haber sido una fuente
de alimento para los primeros animales terrestres.

Los primeros animales terrestres

Los restos de los animales terrestres mas antiguos
que se conocen consisten de varios fragmentos o
trozos de lo que fueron sus cuerpos. Algunos pe-
dazos son enigmaticos, pues no son claramente
atribuibles en particular a ninguna parte del cuerpo
e incluso a ningun grupo animal conocido. En otros

= X Figura 7. Las madrigueras encon-
casos, los restos originales han desaparecido desde | tradas en los suclos fosiles de

hace mucho tiempo, todo lo que queda son marcas | Pennsylvania pueden ser los pri-

.. . meros indicios de vida animal so-
o huellas de su actividad, por ejemplo, marcas de | ., tierra. I suelo parece haber

desplazarniento 0 madrigueras. Soéloen muy pocos | sido perturbado por una criatura
casos tenemos restos relativamente intactos de | escavadora hace mas de 430 mi-
. llones de afios cerca de una antigua
€sas primeras formas. linea de costa. Se desconoce la

El rescate de fragmentos microscopicos | identidad del escavador (cortesia
de animales es un evento relativamente raro y re- | 4 Greg Retallack, Universidad de

X N . . Oregon).
ciente. El bafio de 4acido que se utiliza para
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recuperar los fragmentos,
fue desarrollado original-
mente en los afios 50 por
los paleobotéanicos para
dejar al descubierto los
restos organicos de plan-
tas. Uno de los bafios mas
comunmente utilizados, el
del acido fluorhidrico,
funciona debido a que el
ion fluoruro ataca los
silicatos de la lutita y la
arenisca sin dafar la
materia organica que se

-l

Figura 8. El fragmento microscopico de una cerda animal . .
provee la evidencia de que los continentes fueron habitados | €1CUENtra incluida en
hace 430 millones de afios. Las cerdas y cuticulas extraidas de | ellas. LLa técnica no se uti-
las rocas depos1tada§ al. inicio del perlod,o Silurico, sugieren que | 1. o para la recuperaci(')n
algunos animales similares a los artropodos pudieron haber R

vivido sobre los continentes aproximadamente 30 millones de de restos animales hasta

a_ﬁos antes de lo que se penso. El fragmepto que aqui se muestra principios de los afios 70,
tiene cerca de 70 micrometros de longitud.

cuando algunos paleo-
botéanicos descubrieron accidentalmente cuticulas de animales en depdsitos que
contenian plantas fosiles. En realidad, la mayoria de los restos animales encontrados
por medio de la técnica del baiio de acido, surgieron al estar buscando esporas
fosiles o partes de plantas.

Ya sea que los fosiles consistan de restos intactos o de pequefios frag-
mentos, parece claro que los primeros animales terrestres fosilizados fueron
artropodos (animales segmentados relacionados a los insectos, arafias y crus-
taceos). Como en el caso de las investigaciones sobre las primeras plantas
terrestres, la vision tradicional asume que estos animales llegaron a tierra firme
durante el final del Siltrico y a principios del Devonico, hace poco mas de 400
millones de afios. La evidencia fosil mas reciente sugiere que los animales
pudieron haber estado sobre tierra firme 30 millones de afios antes o mas.

En este contexto es importante sefialar que los tapetes de algas y lique-
nes del Paleozoico Temprano probablemente pudieron haber sostenido a una
pequefia comunidad de artrépodos, gusanos y otros animales que viven en el
suelo. Los tapetes debieron haber servido como oasis propicios donde estos
primeros colonizadores pudieron alimentarse de microorganismos, de los productos
de su descomposicion y de unos y otros. La ausencia de evidencia fosil no indica
necesariamente la ausencia de animales en tal ambiente.
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La evidencia potencial para una comunidad de ese tipo aparece tardia-
mente en el Ordovicico (hace poco méas de 430 millones de afios), en depositos
de Pennsylvania central. Aqui, Retallack y Feakes (1987) descubrieron suelos
fosiles que contenian madrigueras construidas aparentemente por pequefos
animales. /Qué tipo de animal perturbo este suelo hace 430 millones de afios?
Existe cierta posibilidad de que tal criatura fuera un animal marino; por si mis-
mos, los depositos estan cerca de una antigua linea de costa. Dichos habitaculos
de animales son comunes en depositos marinos de sedimentos Ordovicicos.
Finalmente, no existe una forma facil de determinar la identidad del constructor
sin tener su cuerpo.

Sedimentos ligeramente mas jovenes, del Silurico Temprano (aproxi-
madamente hace 430 millones de afios) contienen pequefios restos de animales,
que ocasionalmente son identificables. En Pennsylvania, cerca de las capas
que contienen los habitaculos de animales, uno de nosotros (Gray) y Arthur
Boucot descubrieron restos que se parecen a la cuticula y a las cerdas de
criaturas similares a los artropodos. Aunque los depositos estan cerca de una
antigua linea de costa, los sedimentos definitivamente no son marinos; los res-
tos animales también estan asociados a esporas de plantas terrestres. Es posi-
ble que los restos sean de animales riberefios y ain de animales terrestres.

Los depdsitos del Silurico Tardio (hace aproximadamente 415 millones
de afios) en la Isla Gotland sobre el mar Baltico, Suecia, contienen otro tipo de

Figura 9. Aqui en la re-
construccion, se muestra a
un trigonotarbido similar
a una arafia; este tipo de
organismo se encontraba
entre los artropodos mas
comunes y de aspecto te-
mible que vivieron hace
400 millones de aflos. Los
trigonotar-bidos fueron
pequeiios animales depre-
dadores (de 1 a 14 mm de
longitud) que se encontra-
ban dentro de una armadu-
ra protectora y poseian una
especie de colmillos dis-
tintivos. A diferencia de
las arafias modernas, los
trigonotar-bidos no po-
sefan ningln tipo de es-
tructura especializada
para tejer telarafias. Los
trigonotarbidos se extin-
guieron hace mas de 250
millones de afios.
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restos que pueden ser indicativos de vida animal (Sherwood-Pike y Gray 1985).
Se han encontrado pequefios y enigmaticos pelets en depositos lutiticos que
también contienen esporas de plantas terrestres. La naturaleza de los pelets
era incierta hasta que nos dimos cuenta de que estaban compuestos de fila-
mentos fungicos microscopicos (hifas). Resulta que algunos artropodos moder-
nos que habitan en el suelo, tienen una dieta a base de hongos y producen
materia fecal similar a los pelets fosiles. Quiza un antiguo pariente de un artrépodo
moderno se alimentaba de una dieta similar en el Silurico Tardio.

La tierra parece haber sido colonizada por una amplia variedad de
artropodos a finales del Silurico y principios del Devonico. Los artrépodos te-
rrestres indiscutiblemente mas antiguos se encontraron en depositos del Siltrico
Tardio (aproximadamente hace 415 millones de afos) en Ludford Lane, Gales
(Jeram y coautores 1990). Aqui, Paul Selden de la Universidad de Manchester
y sus colegas Andrew Jeram del Museo de Belfast y Dianne Edwards, han
descubierto los que pueden ser los fosiles mas antiguos de centipedos

El aspecto de estos artrépodos sugiere que son el resultado de un largo
periodo de adaptacion terrestre. Depositos ligeramente mas jovenes en otro
sitio de Inglaterra contienen fosiles de animales grandes parecidos a milipedos.
Aunque no hay evidencia de que estos animales fueran terrestres, si presentan
un parecido extraordinario con los milipedos terrestres actuales.

Sin embargo, la mayor parte de lo que sabemos sobre los artrépodos
terrestres del Devonico esta basado en otros dos sitios. Cerca de Rhynie en
Escocia, existe un lugar que es mas famoso por sus restos vegetales de 400
millones de afos de antigliedad, descubiertos durante la primera mitad de este
siglo (Kidston y Lang 1917). No obstante, el sitio también contiene animales
preservados en rocas siliceas o pedernal. Los restos, algunos de animales com-
pletos, han sido estudiados a través de secciones delgadas de roca y pequefios
fragmentos de la misma (Hirst 1922).

El segundo sitio, cerca de la pequena poblacion de Gilboa en la parte
superior del Estado de Nueva York, es uno de los depositos fosiliferos mas
ricos en el mundo, que contiene a los primeros animales de vida terrestre. El
sitio incluye una notable diversidad de formas de vida de un lapso temporal
cercano al Devonico Medio, de 380 a 375 millones de afios (Shear y coautores
1984). En contraste con los fosiles de Rhynie, los restos animales de Gilboa se
recuperan por medio de la técnica de extraccion con acido.

Estos depositos devonicos estan limitados a sedimentos de tierras bajas
y hiimedas. Los primeros sedimentos de tierras bajas tienden a contener fosiles
debido a que son sitios Optimos para la preservacion de plantas y animales.
Tales cuencas también tienden a acumular restos de plantas y animales que son
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transportados desde otros ambientes. A pesar de la aparente desviacion hacia
el registro fosil de tierras bajas, es probable que muchas otras regiones de los
continentes estuviesen habitadas, en especial porque la tierra firme probable-
mente ya estaba cubierta por vegetacion durante el Devonico Temprano.

El artrépodo mas comun en Gilboa y Rhynie es una criatura extinta
parecida a una arafa, y llamada trigonotarbido.
En Gilboa se han encontrado cinco especies
de trigonotarbidos y otras tres en Rhynie
(Shear y coautores 1987). Otro fosil de
trigonotarbido casi completo se encontr6 en
Ludford Lane, un sitio del Siltrico Tardio en
Gales. La similitud de los trigonotarbidos de
Inglaterra y del estado de Nueva York no es
tan sorprendente como inicialmente uno pu-
diera suponer. Durante el Silurico y el
Devonico estos dos sitios estaban geo-
graficamente mucho mas cerca uno de otro,

Figura 10. La fotografia muestra un

de lo que estan actualmente.

(Qué clase de animal era un
trigonotarbido? Al igual que una arafia, un
trigonotarbido tenia el cuerpo dividido en ab-
domen y cefalotorax, este ultimo con seis
pares de apéndices. También los pulmones
de los trigonotarbidos son muy parecidos a
los de las arafias actuales. A pesar de estas
similitudes, los trigonotarbidos mas bien eran
parientes, y no ancestros, de las arafias mo-
dernas. A diferencia de las arafnas, los
trigonotarbidos estaban protegidos por una
pesada armadura segmentada. Algunos fosi-
les extremadamente bien conservados tam-

miriapodo fosil que aparecio en los depd-
sitos devonicos de Escocia hace aproxi-
madamente de 390 a 400 millones de
afios. Los miriapodos anteriores ( de hace
unos 420 millones de afios ) nos proveen
de los cuerpos fosiles mas antiguos cono-
cidos que probablemente vivieron sobre
la Tierra .Parece que los miriapodos fue-
ron abundantes a finales del Silrico y a
principios del Devonico. Curiosamente
los miriapodos estan ausentes en los de-
positos que van del Devonico medio al
Devonico tardio; no obstante, son abun-
dantes de nuevo durante el Carbonifero.
Aqui también se muestra la reconstruc-
cién hecha por un artista sobre como se
veria en vida este organismo. ( La foto es
cortesia de Ian Rolfe de los Museos Na-
cionales de Escocia ).

bién revelan que los trigonotarbidos no tenian espineretas, que son los apéndices
productores de seda de las arafas, y por lo tanto no podian tejer una telarafia.
Los colmillos de los trigonotarbidos no muestran evidencia de conductos
ponzofiosos, por lo que probablemente carecian del veneno que las aranas mo-
dernas utilizan para someter a sus presas.

El descubrimiento de los fosiles de trigonotarbidos entre las cubiertas
de esporas fosilizadas en Rhynie sugiere, para algunos, que estos animales
podian haberse alimentado de esporas (Kevan y coautores 1975). Sin embargo,
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la ausencia de conductos de veneno no significa que los trigonotarbidos fueran
herbivoros. Los colmillos y las mandibulas de los trigonotarbidos son claramen-
te los de un depredador, del tipo de los que mastican y disuelven a sus presas
como lo hacen las arafias modernas. Un animal que se alimentara de esporas
no deberia tener las estructuras especializadas para procesar los alimentos,
como las que se encuentran en los trigonotarbidos. Algunas masas de cuticula
de artropodo bien masticadas, descubiertas en Gilboa, podrian ser las sobras
del alimento de un trigonotarbido.

(Qué otros animales vivieron durante ese periodo? Gilboa ofrece evi-
dencia de las primeras arafias, centipedos, milipedos y seudoescorpiones. La
arafia de Gilboa fue considerada originalmente como un trigonotarbido, pero
Paul Selden de la Universidad de Manchester, comparo positivamente el patron
de su cuticula con la perteneciente a la espinereta de una arafia, encontrada
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Figura 11. La cabeza y las mandibulas venenosas, se preservan en fragmentos de lo que son
los restos del cien pies mas primitivo que se conoce, y que viviéo hace aproximadamente 375
millones de afnos. Los restos organicos originados del animal, fueron encontrados en sedi-
mentos arenosos del Devonico en Gilboa, Nueva York. La reconstruccion nos muestra de que
manera pudieron estar unidas a un cuerpo segmentado, tanto la cabeza como las mandibulas.
La longitud total del animal seria de 10 mm.

cerca de la cuticula. También se han encontrado unas cuantas partes de verda-
deros escorpiones. Los escorpiones mas antiguos conocidos fueron animales
de agua salobre o marina durante el Siltirico. Parece que se introdujeron en
ambientes de agua dulce durante el Devonico Temprano. El escorpion mas
antiguo que se conoce y que respiraba aire, data del Carbonifero Temprano,
aproximadamente hace 335 millones de afios (Jeram 1990). Todavia no hemos
sido capaces de determinar si algunos restos de escorpiones (mandibulas, pin-
zas, aguijones) de Gilboa fueron de un animal acuatico o terrestre.

También se han encontrado en Gilboa y Rhynie algunos de los acaros
mas antiguos que se conocen. En los depositos de Gilboa parece estar repre-
sentado uno de los grupos modernos de acaros, los oribatidos. Los oribatidos



180 J. GrAY Y Wi SHEAR

actuales juegan papeles
importantes en los
ecosistemas edaficos, pues
se alimentan principalmen-
te de hongos y detritus. Los
oribatidos de Gilboa
pudieron haber sido igual-
mente valiosos para los
ecosistemas edaficos del
Devonico, donde al parecer
se alimentaron de detritus.

Los alicoragidos, otro grupo

Figura 12. Las espineretas productoras de seda nos proveen | de éCﬂI‘OS, también esta
evidencia acerca de las primeras arafias (aproximadamente
de 375 millones de afios de antigiiedad). De los sedimentos representado en los
devonicos de Gilboa se han desenterrado muchos restos de dep(')sitos de Gilboa. Las
araflas, incluyendo mandibulas y patas. Aun no queda claro T
si con la seda las arafias elaboraban una tela aérea o la similitudes entre estos
utilizaban para algiin otro propésito, como el de revestir la | 4caros y los a]icorégidos

entrada de un tanel. modernos, que se alimentan
de gusanos nematodos, sugieren que los acaros antiguos también pueden haber
sido depredadores (Norton y coautores 1988, Kethey y coautores 1989).

Aun continta la extraccion de fosiles de las rocas de Gilboa por uno de
nosotros (Shear) y Patricia Bonamo de la Universidad Estatal de Nueva York
en Binghamton, para recuperar los restos de animales previamente desconoci-
dos y de los primeros representantes de taxa modernos. Por ejemplo, reciente-
mente hemos descubierto un grupo enigmatico de animales que se parecen a
los milipedos. Aunque sin relacion con los actuales milipedos, los animales pue-
den pertenecer a los artropléuridos, un grupo extinto de artropodos. Se sabe
que los artropléuridos gigantes, que vivieron durante el periodo Carbonifero,
fueron detritivoros. También hemos determinado que algunos fragmentos pe-
queios de cuticula pertenecen a los arqueognatos, un grupo primitivo de insec-
tos sin alas que incluye a los lepismas actuales. Aunque se han encontrado
restos mas antiguos de ellos en depositos del Devonico Temprano de Canada
(Labandeira, Beall y Hueber 1989), existe la posibilidad de que los especimenes
sean contaminantes modernos de dichas muestras (Jeram y coautores 1991).

Es importante destacar aqui que lo repentino de la invasion a tierra
firme por esos artropodos cerca del limite entre el Siltrico y el Devonico, puede
ser mas aparente que real. El estudio de las esporas fosiles ha mostrado que la
suibita abundancia de megafosiles de plantas terrestres durante el Silurico Tar-
dio y el Devonico Temprano, no representa el verdadero escenario evolutivo.
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No hay razén para pensar que la repentina aparicion de los animales terrestres
durante este periodo, refleje exactamente la historia de su migracion hacia tie-
rra firme; mas bien puede deberse a una alteracion a la hora de muestrear o
durante los procesos de fosilizacion.

Finalmente, los vertebrados tetrapodos, que junto con los insectos
dominan las comunidades terrestres actuales, aparecieron tardiamente durante
el Devonico, hace aproximadamente 365 millones de afos. La evidencia
reciente sugiere que algunos de los primeros colonizadores vertebrados
permanecieron inicialmente como organismos acuaticos y se alimentaron
principalmente de peces (Ahlberg 1991).

Los primeros ecosistemas

Solo tenemos una imagen rudimentaria de los primeros ecosistemas continen-
tales (Gray 1988, Shear 1991, Behrensmeyer y coautores 1992). El registro
fosil no nos permite integrar a las comunidades de plantas y animales que exis-
tieron en tierra firme antes del Paleozoico medio. Los primeros indicios de
plantas y animales terrestres estan separados por decenas de millones de afios,
no obstante que deberian haber tenido historias evolutivas interdependientes.
Las primeras comunidades de embriofitas prevasculares que siguieron
a los hipotéticos tapetes de algas del Precambrico tardio y del Paleozoico Tem-
prano, parecen haber permanecido solitarias sobre tierra firme durante la ma-
yor parte del Ordovicico y del Silurico Temprano. Las asociaciones de esporas
1 en tétradas pertenecientes a esas
| plantas son bastante similares
durante un lapso de 50 a 60
| millones de afios, lo que sugiere
un largo periodo de estasis
evolutiva. Aproximadamente
hace 420 millones de afios, casi al
final del Silurico Temprano, se
| registra un cambio rapido de las
esporas fosiles en las comunida-

Figura 13. El armazén de un ojo compuesto es la | des vegetales. Las traqueofitas o

evidencia indisputable mas antigua de la existencia sus precursores inmediatos
de insectos terrestres. Los restos consisten de mate-
ria organica original y de algunos fragmentos de cu- comenzaron a transformar el
ticula, fueron descubiertos en los depdsitos de Gilboa paisaje (Gray 1991).

cuya antigiiedad es de 375 millones de afios. Aunque Sin embargo durante este
en este periodo se han encontrado algunos restos de i

insectos, existe poca evidencia de ellos en el registro perlodo existe poca evidencia
fosil durante los siguientes 50 millones de afios. directa de los animales que
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pudieron acompaiiar a las plantas terrestres. Trazas de habitaculos de animales
en depositos ordovicicos y pequeinios restos de cuticula de artropodos en el
Siltrico Temprano, ofrecen indicios de que las primeras plantas podian estar
ligadas a algunos animales. De ser asi, los primeros pasos de los artrépodos en
tierra firme pudieron haberse dado antes del arribo de las plantas vasculares, se
trataba de formas delicadas que colonizaron los tapetes microbianos. Estos
diminutos colonizadores habrian estado en una posicion favorable para explotar
el habitat alterado proveido por las primeras plantas terrestres. Tal escenario
permitiria el tiempo suficiente para la evolucion de las refinadas adaptaciones
terrestres que se observan en los artrépodos fosiles de Ludford Lane, Rhynie y
Gilboa. La presencia de formas similares en estos sitios, con una duracion de
por lo menos 40 millones de afios, sugiere que los artropodos terrestres también
pudieron haber estado en un periodo de estasis evolutiva.

;Qué clase de ambiente formaron estas plantas y animales? La evi-
dencia fosil sugiere que los artrépodos del Devonico estuvieron organizados en
una comunidad no muy diferente a la de los ecosistemas edaficos actuales con
humus. Tales ecosistemas estan dominados por artropodos y gusanos que co-
men detritus y otros animales.

La presencia de una comunidad basada en suelo y detritus ofrece un
rompecabezas para los paleontélogos. Durante la mayor parte de los periodos
geologicos, los organismos que habitaron el suelo y el humus estan pobremente
representados, en comparacion a los ecosistemas que se localizan por encima
del suelo. ;Habia muchos artropodos u otros invertebrados viviendo por enci-
ma de la capa de suelo y materia organica? ;Por qué se preservaron tan pocos
animales de este tipo? Es verdad que las plantas del Devonico Temprano y
Medio fueron bastante pequenas, quiza demasiado pequefias para sostener y
proteger a la vida animal. Sin embargo, el fin del Devonico fue testigo de la
evolucion de las comunidades vegetales que habrian rivalizado con algunos
bosques modernos. Y atin asi hay muy poca evidencia sobre los artrépodos que
habrian vivido sobre la superficie.

Es particularmente irritante la escasez de restos de insectos en el
Devonico. Los lepismas primitivos (arqueognatos no voladores) descubiertos
en los depdsitos Devonicos de Canada y en Gilboa, son los unicos insectos
potenciales conocidos de este periodo. Sorprendentemente los insectos no apa-
recen de nuevo en el registro fosil sino hasta después de 35 millones de afios,
durante el Carbonifero Tardio, hace aproximadamente 315 millones de afios.
Para entonces, los insectos voladores eran abundantes y se habian diversificado
en muchas formas (Shear y Kukalova-Peck 1990).

Los sedimentos del Carbonifero Tardio también contienen la primera
evidencia de insectos que se alimentaban de plantas vasculares vivas. No solo
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los fosiles de algunas plantas carboniferas presentan las marcas de las mordi-
das de los insectos, sino que ademas la estructura del aparato bucal y el conte-
nido de sus intestinos, nos revelan su predileccion por las plantas (Labandeira y
Beall 1990). Aunque originalmente se penso6 que la ausencia de herbivoros en
el Silurico y Devénico era un artificio de la preservacion, ahora parece posible
pensar que los artrépodos herbivoros no formaban parte de las primeras cade-
nas alimenticias. El retraso en la aparicion de los herbivoros puede atribuirse al
bajo valor nutritivo de las primeras plantas vasculares o a la presencia de toxi-
nas desagradables.

Los vertebrados fueron aun mas lentos para optar por las plantas vivas
como fuente de alimento. Los vertebrados siguieron dependiendo de los insec-
tos, los peces y el canibalismo para obtener su sustento, casi hasta finales del
periodo Carbonifero, hace aproximadamente 280 millones de afios. En ese tiem-
po, unos cuantos reptiles y anfibios mostraban adaptaciones sugerentes de una
dieta a base de plantas, por ejemplo, dientes que embonan como clavijas, y
cuerpos en forma de barril. No obstante, la adaptacion mas critica fue proba-
blemente el establecimiento de relaciones simbiodticas con microorganismos que
pudieran digerir y desintoxicar los materiales de las plantas vasculares (Shear y
Kukalova-Peck 1991).

Es evidente que existen muchos huecos y rompecabezas en el registro
fosil de la vida terrestre primitiva. Con frecuencia los paleontdlogos deben uti-
lizar analogos modernos para deducir los habitos y estrategias de los primeros
organismos, que se extinguieron desde hace mucho tiempo. Aunque con fre-
cuencia este método es ineludible, la mejor evidencia de las primeras comuni-
dades de plantas y animales, proviene de especimenes fosiles bien conserva-
dos. Existe una urgente necesidad de contar con mas fosiles del Paleozoico
Temprano y Medio. Todas las hipotesis acerca de la ecologia y de la historia
evolutiva de la vida terrestre, deben comprobarse a través de la evidencia deja-
da en las rocas.
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El origen de las plantas terrestres

Richard Cowen

TN o se tiene idea de cuando fue que las plantas colonizaron por primera vez
la tierra firme. Seguramente debieron surgir en forma gradual del agua hacia el
aire y la tierra, y las primeras plantas terrestres debieron haber sido en gran
medida acuaticas, viviendo en pantanos y marismas.

Los problemas que implica el vivir en el aire son los mismos que deben

enfrentar tanto plantas como
nutrientes, generalmente es
muy seco y ofrece poca o
ninguna protecciéon contra la
radiacion solar o las
fluctuaciones de temperatura.
Las plantas terrestres crecen
en contra de la gravedad, y
para mantenerse erectas han
desarrollado ciertas innovacio-
nes estructurales o hidrosta-
ticas (cuticulas duras o
madera). Ellas no pueden so-
portar la evaporacion de las
superficies humedas y han
desarrollado también algiin tipo
de proteccion contra esto. Las
raices obtienen agua vy
nutrientes del suelo, y actiian
como sostén y ancla. Los
sistemas de transporte interno
distribuyen agua, nutrientes, y

animales. El aire no provee de soporte o de

Figura 1. Esquema caracteristico de una planta
terrestre. El xilema transporta agua y minerales hacia
arriba, desde la raiz hasta las hojas. El floema transporta
alimentos alrededor de la planta y lo hace desde las
hojas, donde se produce.
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productos de la fotosintesis en toda la planta. Todas estas adaptaciones en la
planta adulta (Figura 1) resultan inttiles a menos que el ciclo reproductivo también
esté adaptado a la vida en el aire. La fertilizacion cruzada y la dispersion requieren
adaptaciones especiales al medio aéreo. Todas ellas debieron desarrolarse
gradualmente en una secuencia ldgica. Pero como en estas primeras fases de
evolucion deben haber existido plantas acuaticas de cuerpo blando, la dificultad
para encontrar el registro fosil de esa transicion es tan severa como el encontrar
al ancestro de los vertebrados.

Casi todos los principales caracteres de las plantas superiores son solu-
ciones al problema de la vida en contacto con el aire. Pero el como y cuando las
plantas vasculares evolucionaron es muy controversial. El siguiente escenario
es una modificacion de las sugerencias de John Raven de la Universidad de
Dundee, Escocia.

Las plantas que vivian en el agua, probablemente algas verdes, ya eran
multicelulares. Las algas verdes crecen rapidamente en aguas someras, bafia-
das por luz y nutrientes. Podriamos pensar que las células en las algas grandes
son comparativamente independientes unas de otras; cada una tiene acceso a
la luz, agua, nutrientes, y un deposito para los productos de deshecho. Sin em-
bargo, los puntos de mayor crecimiento en las frondas de las algas necesitan
mayor energia de la que la fotosintesis de sus células puede ofrecer, de tal
manera que algunas algas han desarrollado sistemas de transporte entre célu-
las adyacentes para que el alimento pueda ser llevado rapidamente a toda la
planta. Las algas verdes hacen esto porque representa alguna ventaja para el
crecimiento rapido.

El escenario de Raven comienza con alginas algas verdes que crecian
en habitats temporalmente sujetos a la desecacion. Las algas quizas ya habian
evolucionado para dispersar de manera mas efectiva las esporas por medio del
viento, en lugar de hacerlo en el agua. Las esporas, aun en las algas, son
razonablemente impermeables al agua y pudieron adaptarse facilmente para
ser liberadas al aire a partir de esporangios (contenedores de esporas) que
crecian lo suficientemente retirados del agua, en la parte mas alta de los ejes de
plantas por lo demas acuaticas. La extension de los tejidos de las plantas hacia
el aire debid de haber incrementado la fotosintesis: los niveles de luz son mayores
en el aire que en el agua, especialmente al finall del dia, y estan libres de
interferencia por agua lodosa. Ademas, es mas facil tomar el CO2 del aire que
del agua.

Al mismo tiempo, el crecimiento de parte de la planta hacia el aire
significo que algunos tejidos ya no estarian bafiados por el agua que les proveia
de nutrientes y de un deposito para productos de desecho. Los sistemas de
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transporte para fluidos internos entre células debieron especializarse y exten-
derse. La parte superior de la planta, expuesta a una mayor cantidad de luz, se
convirti6 en la zona en donde se concentro la fotosintesis. La fotosintesis fija el
CO2de manera tal que debe existir unaportecontinu de CO2 del aire. Mientras
que las células de las plantas estan saturadas de agua, el aire generalmente no
lo esta, asi que las superficies que toman el CO2 automaticamente pierden
agua. La luz solar calienta a la planta promoviendo la evaporacion. El agua
perdida tiene que ser restablecida transportandola
desde las raices por el tallo y hasta las células \
fotosintéticas. \i
El agua es transportada mucho mas LY
eficientemente como liquido que como vapor. Las
primeras plantas no vasculares evolucionaron un haz \ i
conductor simple de células que movian el agua (4% |
hacia arriba (Figura 2). El haz conductor, que atin 1
se observa en los musgos, es suficientemente pode- '
roso como para mantener a pequefias plantas aun
contra la pérdida de agua, suponiendo que el agua
del suelo es abundante. Sin embargo, los musgos se
secan rapidamente cuando el agua del suelo no es
abundante. Las primeras plantas comenzaron por
desarrollar una cuticula sobre gran parte de su su-
perficie expuesta. La cuticula soporta condiciones
alternantes de humedad y sequia. Esta es repelente
al agua y en tiempos de humedad previene la for- Jl
macioén de una pelicula de agua sobre la planta que ===
pudiera interferir en el suministro de CO2. En tiem-
po de secas, como  es .impermea}bl.e, sella la jgzz;;;tis Zsetr;l:smrrgc‘;:
superficie de la planta limitando la pérdida de agua | 4oyenicas de Escocia se co-
por evaporacion. La cuticula también pudo haber | noce lo suficientemente
anadido algo de rigidez en las primeras plantas, y su | bien para mostrar que no es
vascular. Presenta un solo
cera ayudo a proteger a la planta de la radiacion | conducto para transportar
UV vy de ser mordida por artropodos. Pero la cuti- | el agua hacia las partes al-
S TIE T , c ey ;. . tas del tallo (tomado de
cula también limit6 y después elimino, del pice hacia | .y y Lang).
la base, la posibilidad de absorber nutrientes
contenidos en el agua a través de la superficie total de la planta. La toma de
nutrientes se fue confinando cada vez mas a las porciones inferiores de la
planta, y eventualmente tuvo lugar en superficies especializadas en la base de
la planta (raices). Conforme las raices crecieron mas grandes y fuertes, ayuda-
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ron también en el anclaje y posterior soporte de la planta.

La cuticula limit6 la toma de CO:2 sobre todas las superficies de la
planta. Conforme la cuticula evoluciono, las plantas desarrollaron poros llama-
dos estomas donde se lleva a cabo la toma de CO2. Los estomas pueden
cerrarse por medio de células guardianas que controlan la pérdida de agua en
lapsos de evaporacion intensa. Conforme la toma de se hizo mas localizada, las
células evolucionaron un sistema de transporte de gas intercelular que comunica
al estoma con los espacios entre las células, mejorando el flujo de CO: a las
células fotosintéticas. El mismo sistema se utiliz6 para solucionar otro problema
importante. Conforme las raices crecieron, se desarrollé mas y mas tejido en
regiones oscuras en donde la fotosintesis no se puede llevar a cabo; aquellos
tejidos necesitaban de comida y oxigeno (Oz2). Los suelos tienen poco o ningun
oxigeno, especialmente cuando estan saturados de agua. El sistema intercelular
para transporte de gas toma el Oz del aire y lo lleva a las raices a través de
la planta, algunas veces a lo largo de espacios impresionantemente grandes.

Después, las plantas vasculares des-
arrollaron el xilema, canales especializados de baja
resistencia para un mejor flujo ascendente del agua.
El xilema es un sistema de células muertas alarga-
das, unidas por sus superficies terminales para for-
mar tuberias largas con orientacion axial. Por me-
dio de la evaporacion en la parte superior de la plan-
ta, ésta succiona el agua de sus partes inferiores
hacia las superiores a través de estas células
muertas. Aun un xilema angosto puede transportar
agua mucho mas rapido que como lo hacen otros
tejidos de las plantas. Una vez que la evolucion del

[

xilema comenzod, prosigui6é aparentemente de
Figura 3. Rhynia. Esta planta [ manera rapida, dando mucho mas tolerancia a la
vascular proveniente del peder- | hlanta en las condiciones de sequia propias del

nal Rhynie en Escocia, ya habia . , .
desarrollado xilema. Este gé- ambiente aéreo Las primeras plantas terrestres

nero da nombre a un importan- | como Rhynia tuvieron el 1% de su tallo en seccion
te grupo de plantas terrestres | yrangyersal constituido de xilema (Figura 3), pero
primitivas, las riniofitas. (To- | , L, . o
mado de Edwards). éste alcanz6 rapidamente un 10 % como en
Psilophyton. El xilema también transporta sustan-
cias disueltas conforme el agua fluye hacia arriba, y es la principal fuente y
transporte de nutrientes de la planta, particularmente fosfato.

Las células del xilema estan muertas, de manera que el transporte en el

xilema es pasivo, guiado completamente por la succion debida a la evaporacion
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en la parte superior de la planta. La presion negativa de la succion puede ser
muy grande, en forma tal que las largas y delgadas paredes de las células del
xilema tienden a colapsarse hacia el interior. La pared de las células del xilema
se reforzd con una molécula estructural, la lignina. Una vez que la lignina
evoluciond, se uso para conferir mayor fuerza a las raices y tallos conforme las
plantas crecieron mas grandes y pesadas.

Conforme las plantas se volvieron cada vez mas polarizadas, con la
toma de nutrientes y agua por las raices y realizando fotosintesis en las partes
superiores, el xilema y el sistema de transporte para gas mejoraron, pero ningu-
no de ellos era capaz de transportar liquido del 4pice hacia la base. El floema,
en contraste con el xilema, evolucioné dentro de tejidos vivos a partir del siste-
ma de transporte de célula a célula, tipico de las algas verdes. Las células del
floema pusieron en funcionamiento un transporte activo de sustancias disueltas
en un proceso que aun no esta bien entendido. El floema transporta los productos
formados en las células fotosintéticas a puntos de crecimiento como los 6érganos
reproductores y los ejes vegetativos, o a tejidos como los de las raices, que no
pueden elaborar su propio alimento.

A través de este proceso, la ventaja que impulso a las plantas a crecer
hacia el aire a pesar de las dificultades que esto implicaba, fue el tremendo
incremento en la disponibilidad de luz. Las plantas marinas estan restringidas a
la angosta zona a lo largo de la costa donde la luz penetra las aguas cargadas de
sedimento y agitadas por las olas. El crecimiento por encima del agua aumenta
la disponibilidad de luz. Aun mas, la competencia por la disponibilidad de luz
tendio a motivar mas el crecimiento de los tejidos de las plantas sobre la super-
ficie del agua, y las adaptaciones mas efectivas a la vida en el aire. Una vez
que las plantas evolucionaron para crecer fuera de la capa de aire que se
encuentra en contacto con el agua, las esporas pudieron ser liberadas por la
brisa. Una mayor altura de la planta y la evolucion de los esporangios en los
apices de las ramas, fueron adaptaciones para una dispersion mas efectiva.

Primeras floras terrestres

Todas las plantas pre-devonicas provienen de sedimentos marinos. Pero, las
plantas pueden ser transportadas corriente abajo durante inundaciones y ser
depositadas lejos de sus habitats. Masas de vegetacion flotante pueden en la
ser encontradas en la actualidad en la desembocadura del rio Amazonas, a
veces con suelo, sedimento y raices. Esto implicaria que las plantas del registro
fosil del Silurico no necesariamente vivieron en el mar. Raven sugiere que por
el sistema osmético de las plantas de zonas emergidas, éstas tuvieron que
evolucionar en agua dulce.
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Jane Gray de la Universidad de Oregon ha mostrado que algunas de
las esporas de las rocas del Ordovicico Tardio son triletes: esto es, tienen un
surco compuesto de tres brazos, producido por las plantas para dispersarse
durante el tiempo de sequia. No se sabe si las esporas del Ordovicico fueron
producidas por algas acuaticas (como lo sugiere Raven para el estadio mas
temprano en la evolucion de las plantas terrestres), por plantas terrestresno
vasculares como las hepaticas, o por plantas vasculares que no han sido con-
servadas en el registro fosil. Plantas bien conservadas del Siltrico Temprano
servirian para aclarar esta controversia. Por el momento, algunas plantas mal
conservadas del Silurico Temprano son interpretadas como habitantes de las
zonas emergidas, pero no como plantas vasculares.

Plantas del Silurico Tardio y Devonico Temprano

Las plantas terrestres mas antiguas y bien conocidas del Silurico Tardio
provienen de rocas de Gales y Australia, y pueden o no corresponder a plantas
vasculares. Tienen un haz central angosto que pudiera ser xilema, pero con
mayor probabilidad se trata de haces de conduccion simples. Sin embargo,
algun tipo de flora estaba ya establecida sobre las zonas emergidas del Silurico
Tardio, aunque no fue conservada en su habitat natural. Una especie de
Cooksonia del Silurico Tardio tiene tan s6lo algunos centimetros de alto, una
estructura delgada y muy simple, compuesta de ejes
dicotomizados con esporangios en sus apices, pero
carecia de hojas (Figura 4). Otra especie de
Cooksonia, pero del Devonico Temprano tiene
estomas, por lo que probablemente tenia espacios
intercelulares para el movimiento de gas y estaba
bien adaptada para vivir expuesta al aire.

Las plantas del Devonico Temprano tenian
hasta un metro de altura, aunque eran delgadas
(1 cm de diametro). Para sostenerse erguidas de-
bieron crecer ya sea en algiin cuerpo de agua o en
grupos densos. Para ese entonces ya debid de ha-
ber existido suelo, y el reciclaje de la materia organi-
ca y nutrientes que se concentraban en los habitats

que ocupaban las plantas, debid beneficiar la
Figura 4. Cooksonia, una . s
planta terrestres del Siltrico evolucion de las floras.
Tardio que podria o no ha- Algunas plantas vivieron en ambientes se-
ber sido vascular (Tomado | mejantes a ciénagas o turbas. En una localidad en
de Edwards). . . .

Escocia la turba fue ocasionalmente inundada por
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agua rica en silice, probablemente originada de un manantial hidrotermal (que
también depositd pequenas cantidades de oro en la roca). El silice se precipito
para formar una serie de capas conocidas como las Capa del Pedernal de
Rhynie, y conservo con gran detalle al material que se encontraba en la turba,
tal es el caso de plantas y artropodos. Como resultado, ahora se entiende con
bastante detalle la anatomia de las plantas provenientes del Pedernal de Rhynie
(Figuras 2 y 3).

Aglaophyton, por ejemplo, fue una planta no vascular con un haz con-
ductor central. Creci6 hasta una altura menor de 20 cm, pero tenia la mayoria
de las adaptaciones que Raven cree necesarias para vivir como una planta
terrestre: una cuticula, estomas, y espacios intercelulares para gases.
Aglaophyton y muchas otras plantas del Devonico tenian tallos rastreros que
permitian la reproduccion asexual clonal de forma similar a como lo hacen
actualmente las fresas (Figura 2). Pero también tenian un ciclo sexual, y
producian esporas en 6rganos especializados.

Rhynia, también del Pedernal de Rhynie, es probablemente una planta
vascular genuina, con xilema verdadero (Figura 3). El xilema le permitia crecer
mas alto que Aglaophyton. Rhynia le ha dado su nombre a las riniofitas, el
nombre usado para agrupar a las plantas del Silurico Tardio y Devonico Tem-
prano. Sera necesaria mucha mas investigacion para entender las lineas evolu-
tivas dentro de las riniofitas. Entre tanto, otro grupo mayor de plantas, las
licofitas, también aparece por primera vez en
rocas del Devoénico Temprano. Son los
ancestros de los licopodios actuales, pero en
los pantanos del Carbonifero formaron arboles
y bosques.

Plantas del Devonico Tardio

Nuevos tipos estructurales de plantas se en-
cuentran en las trimerofitas que dominaron
durante el Devonico Medio, luego en las
progim-nospermas en el Devonico Tardio, y
poco después en las pteridospermas que .
dominaron en el Carbonifero Temprano. Estos | (rimerofita devénica, representa
grupos probablemente representan, mas que | un nuevo grado estructural dentro
unidades evolutivas verdaderas, grados estruc- ffalaiviffﬁi t:f;’s;esljd erlmcl‘ffll tzz

turales, sin embargo, en ellas hay una leccion | respecto a la fortaleza de su cons-
clara del reemplazo sucesivo rapido y compa- | truccion. (Tomado de Hopping)




194 R. COWEN

rativamente completo de las floras. Todos estos grupos de plantas vivieron en
las zonas bajas, en las planicies de inundacion, que tienen buen registro fosil.
Este pareciera mostrar olas de reemplazamiento ecoldgico y evolutivo, debido
a la innovacion estructural que permitia el “éxito” de un grupo, al superar al
anterior.

Por ejemplo, la trimerofita Psilophyton tenia mucho mas de su tallo
dedicado al xilema que Rhynia y la planta en conjunto estaba construida mas
fuertemente (Figura 5). Por lo tanto, las trimerofitas podian crecer mas en
altura y fotosintetizaban mas eficientemente. Otras mejorias en cuanto a la
reproduccion y captacion de la luz (al evolucionar hojas y sistemas de
ramificacion mas complejos), se dieron al parejo con el desarrollo del xilema.
Tomando en consideracion todo, se podria construir un buen caso de mejoria
estructural, que resultaria en competitividad superior en todos los niveles, desde
las plantas individuales hasta grados estructurales de las floras del mundo.

Las progimnospermas desarrollaron mas xilema que las trimerofitas,
resultando un arreglo estructural mucho mas fuerte. La gran innovacion de las
progimnospermas fue la evolucion del xilema secundario, madera, que le dio
mucho mas fuerza y permitié mucho mas crecimiento en altura para las plan-
tas, produciendo los primeros arboles. Las progimnospermas también
desarrollaron las primeras raices, patrones de ramificacion mas complejos, y hojas
mas grandes y planas. Sus sistemas reproductores fueron mejorados, produciendo
dos tipos de esporas: megasporas femeninas y microsporas masculinas. Las
progimnospermas dominaron las floras de las planicies costeras del Devonico Tardio.

Las progimnospermas probablemente desarrollaron semillas, aunque lo
gradual de la evolucion de la fertilizacion en plantas ha hecho dificil conocer el
momento de la apa-
ricion de la primera
planta con semilla.
Una estructura muy
semejante a una
semilla del Devo-
nico Tardio, que
conocemos como
Archaeosperma,
pareciera pertene-
cer a una planta pa-

recida a la pro-

Figura 6. Cambios en la diversidad de las comunidades vegetales terres- g imnos perma
tres del Silurico y Devonico (Simplificado de Niklas, Tiffeney y Knoll).

Archaeopteris (Fi-
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gura 7). Todas las plantas anteriores tuvie-
ron la necesidad de una pelicula de agua a
través de la cual el espermatozoide nadara
para fertilizar al 6vulo, pero las plantas con
semilla pueden reproducirse sin necesidad de
agua. El invento de la semilla parece ser el
responsable del éxito de las plantas con semilla
durante el Carbonifero Temprano. Ellas
fueron capaces de invadir habitats mas secos,
y hubo un gran incremento en la diversidad
en las plantas terrestres durante el
Carbonifero. Esta diversidad fue
incrementada por la evolucion de los hele-
chos verdaderos.

Entonces, el proceso dominante en
la evolucion de las plantas del Devonico pa-
rece haber sido la seleccion basada en la efi- | Figura 7. Las progimnospermas y
ciencia simple, en el tamafio y estabilidad, en 1;‘;05;;;1;;?62”:;0?0:2; P ggséiz : iﬁg
la fotosintesis y el transporte interno, y en | ies, y Archacopteris pudo muy bien
los sistemas reproductivos. Los grupos de [ haber sido la planta que produjera la
primera semilla, Archaeosperma
plantas se reemplazaron unos al aparecer 1as | 7,440 de Beck).
innovaciones. Posiblemente la parte mas
interesante de esta historia temprana de las plantas es la tasa a la cual apare-
cieron las innovaciones. No parece haber una razon obvia por la cual el proceso
fuera mas rapido o mas lento. Las innovaciones que se han discutido debieron
haber dado un éxito inmediato en cualquier momento en que aparecieran.
Como se llevo practicamente todo el Devonico (50 m.a. aproximadamente)
para que las riniofitas cambiaran hacia las pteridospermas, se puede concluir
que aun las innovaciones “obvias” toman tiempo para evolucionar y acumularse

Ecologia de las Plantas del Devonico

Las plantas devonicas mejor conocidas crecieron en ambientes pantanosos cerca
del ecuador, donde su probabilidad de conservacion era alta. Por lo que el regis-
tro fosil puede no estar muy sesgado. Es razonable pensar que las primeras
plantas terrestres se desarrollaran en zonas bajas, inundadas, tropicales, con
poca fluctuacion estacional en cuanto a luz, temperatura, y/o humedad. Dentro
de estos ambientes, los paleobotanicos han encontrado diferencias entre las
comunidades de plantas que crecieron en las regiones mas saladas de los deltas
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respecto a aquellas de agua dulce de las planicies de inundacion y margenes de
los lagos.

Para el Devonico Medio ya existian muchas plantas semejantes a hele-
chos con hojas bien desarrolladas. Los troncos de arboles del Devonico Medio
de Nueva York sugieren la presencia de plantas con mas de 10 m de altura, con
tejidos lefiosos cubiertos por una corteza. Una vez que las plantas alcanzaron
alturas como ésta, la produccion de sombra de una planta sobre otra pudo
haber llevado a relaciones complejas dentro de la comunidad.

Conforme las plantas invadieron lugares alejados del agua, debieron
evolucionar mejores adaptaciones para resistir la sequia, con un gran avance al
final del Devonico, cuando la primera semilla verdadera evoluciono.

El creciente éxito de las plantas terrestres debioé de haber llevado al
aumento de plantas enraizadas en los pantanos, rios, lagos y a niveles bajos de
O en cualquier cuerpo de agua mas o menos tranquilo del tropico (el O es
utilizado en el proceso de descomposicion). Esto probablemente favorecid la
respiracion de aire entre los artropodos y peces contemporaneos, y condujo a la
conservacion del material en depositos de agua pantanosa practicamente
anoxicos. Los depositos de carbon son conocidos en sedimentos del Devonico,
aunque los depositos masivos de este material se encuentran por primera vez
en el Carbonifero, periodo geoldgico que recibe su nombre por la abundancia
de este material.

Texto original en inglés, tomado de: Cowen, R. 1990. History of Life.
Blackwell Scientific Publications, Nueva York, pp. 138-143.
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Aspectos de la vida en el Mesozoico

Richard Cowen

(Por qué las flores son hermosas?

X _as plantas fueron la base alimenticia de los animales cuando los dinosaurios
dominaron la Tierra. Estas son descendientes de la primigenia vegetacion de
los pantanos, pero conforme las plantas invadieron lugares mas secos, también
evolucionaron formas de retener el agua y proteger de la desecacion a sus
organos reproductores.

El avance mas significativo fue el perfeccionamiento de la semilla, que
puede explicarse como una envoltura de embriones en un contenedor razona-
blemente impermeable y lleno de alimento. El embrion puede sobrevivir dentro
de la semilla, en una especie de animacion suspendida, hasta que la planta
progenitora esté lista para dispersarla. También, la germinacion puede retrasar-
se hasta que la semilla haya sido satisfactoriamente transportada a un lugar
con condiciones favorables para el desarrollo de la planta. Al desarrollarse, la
plantula rompe la cubierta de la semilla y usa los nutrientes de la misma hasta
que sus raices y hojas han crecido lo suficiente como para soportar y mantener el
crecimiento de la planta.

Las semillas evolucionaron en el Devonico Tardio y los helechos con
semilla fueron un componente exitoso de la flora del Paleozoico Tardio, inclu-
yendo los bosques de carbon, y florecieron hasta el Tridsico. Sin embargo, las
gimnospermas mesozoicas perfeccionaron el sistema de la semilla, y llegaron
a ser hasta el 60 % de las especies del Triasico y el 80 % de las del Jurasico.
Las gimnospermas incluyen a las coniferas, cicadas y gingkoales; y los bosques
mesozoicos fueron poblados por helechos con semilla y plantas con semilla de
hasta 60 m de altura. Capas fosiles famosas, como el Bosque Petrificado de
Arizona, contienen grandes arboles robustos, junto con plantas pequefias y
delicadas que comparativamente no fueron conservadas en tan buen estado.
Las coniferas fueron las plantas dominantes durante el Jurasico y el Cretacico
Temprano, y siguen siendo por mucho el grupo mas exitoso dentro de las
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gimnospermas. Finalmente, en el Cretacico Temprano, las plantas con flor o
angiospermas evolucionaron y rapidamente dominaron las floras terrestres.

Lareproduccion de las plantas con semilla tiene dos fases, fertilizacion
y dispersiéon de la semilla. La planta tiene que ser polinizada, y después de
que se formo la semilla, ésta tiene que ser transportada a un lugar favorable
para su germinacion. Un aspecto de gran importancia para la evolucion poste-
rior de la plantas es la historia de la manipulacion de las semillas por los anima-
les para que ellos se encarguen de la dispersion.

Plantas Mesozoicas y Polinizacion

Las coniferas y muchas otras plantas son polinizadas por el viento. Ellas produ-
cen un enorme nimero de granos de polen que después son liberados para ser
llevados por el viento con la esperanza de que el grano de polen llegue al receptor
femenino de la planta de la misma especie. El emisor de polen y el receptor estan
a menudo localizados en conos, ubicados relativamente cerca uno de otro.

La polinizacion por medio del viento funciona de manera semejante al
proceso de reproduccion que se presenta en muchos invertebrados, al esparcir
su esperma y sus huevos en el océano, sin embargo, este método parece ser
muy costoso. El receptor de polen en coniferas tiene aproximadamente un area
de 1 mm?, de tal forma de que para asegurar la fecundacion, el cono femenino
tiene que ser saturado con granos de polen con una densidad cercana a 1 millon
de granos por m?. Las plantas hacen algunas cosas para disminuir el costo de la
polinizacion anemofila. Los conos masculinos liberan polen solo cuando existen
las condiciones adecuadas de viento, y los conos femeninos estan disefiados
aerodinamicamente para ser colectores efectivos de polen. Pero para propdsi-
tos practicos, la polinizacion por viento puede ser efectiva sélo si muchos indi-
viduos de la misma especie viven muy cerca unos de otros, por ejemplo, conife-
ras en un bosque templado o pastos en praderas o sabanas. Un escenario
ecologico como el de una selva moderna, con muchas especies viviendo con
sus individuos diseminados, no es el lugar adecuado para la polinizacion por
viento.

Podemos imaginar una gran flora jurasica dependiente de la polinizacion
por viento y plantas con una gran cantidad de polen para ser liberado. En aquel
tiempo, como en la actualidad, los insectos probablemente se nutrian con el
alimento ofrecido por el abundante polen, asi como de los suaves (cuando estan
inmaduros) o6rganos femeninos en espera de ser fertilizados. Se sabe que du-
rante el Jurdsico existieron grandes escarabajos que probablemente visitaron
plantas para obtener alimento. Conforme se movian de una planta a otra, pudie-
ron visitar a la misma especie, con frecuencia recolectando y transfiriendo
polen por accidente. Los insectos pudieron haber ayudado aun al visitar a una
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sola planta o a un solo sexo. En algunas cicadas actuales el polen es llevado a
la superficie del cono femenino a través del viento, pero son los insectos que se
retnen alrededor del cono quienes llevan el polen a la estructura receptora.

Durante un periodo de tiempo la planta pudo haber evolucionado en
cierta forma hacia la cooperacion con insectos. Posiblemente las estructuras
delicadas fueron protegidas, el polen fue mas fécil de colectar, y los colectores
femeninos fueron situados mas cerca de los emisores de polen. Tales cambios
hubieran hecho que la transferencia de polen por insectos fuera mas probable,
y menos costosa para la planta. Los artefactos para atraer insectos (olores
fuertes en un principio, y colores brillantes en las flores después) probablemen-
te evolucionaron a la par de recompensas como el néctar. Aquellas plantas que
atrajeron a los insectos para ser visitadas satisfactoriamente, se vieron benefi-
ciadas, pues aumentaron la probabilidad de fertilizar y ser fertilizadas. Los in-
sectos entregan el polen mucho mas efectivamente que el viento.

Veamos a la polinizacion desde el punto de
vista de la planta. Un polinizador ideal deberia
mantenerse principalmente de polen y néctar,
en forma tal de que sus requerimientos
alimentarios puedan ser satisfechos por la
planta visitada. Debera visitar tantas plantas
de la misma especie como sea posible, y de-
beran ser pequefio, de movimientos rapidos, y
agile. Un polinizador nocturno debera tener un
Figura 1. En el Creticico Temprano | buen sentido del olfato, mientras que uno diurno
ya habian evolucionado flores muy | deberd tener ademds un buen sentido de la
bellas. Este dibujo es una reconstruc- . , . .

cion de una flor descubierta en rocas | ViSta, 0 ambos. Las Unicas criaturas que lle-
del Cretcico Temprano de América | naban estos requerimientos en el Mesozoico
del Norte Temprano fueron los insectos. Los pajaros y
murciélagos no habian aparecido y los mamiferos pequefios probablemente eran
muy lentos o perezosos y probablemente de habitos nocturnos.

Los polinizadores tuvieron cada vez mayores incentivos por aprender y
recordar ciertos olores y colores, y aquellos que con rapidez evolucionaron la
habilidad de reconocer sin error a las fuentes de polen y entendieron los patro-
nes para encontrarlos, se convirtieron en mejores colectores de comida y pro-
bablemente también superiores en cuanto a la reproduccion. Hoy los insectos
tienen gran habilidad para discriminar entre especies, o aun entre variantes de
color dentro de una misma especie. Probablemente no es coincidencia que la
abundancia y diversidad de insectos aumentara notablemente hacia la parte
terminal del Mesozoico, junto con las plantas con flor. Algunas ideas sobre la
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relacion planta-insecto en el Mesozoico Tardio se han desarrollado tltimamen-
te al estudiar cicadas avanzadas y algunas flores primitivas relacionadas con
magnolias.

Magnolias y Polillas, Cicadas y Escarabajos

Se sabe desde hace algin tiempo que las magnolias actuales son muy primiti-
vas en algunos de sus caracteres. El descubrimiento reciente de flores del
Cretacico Temprano muy bien conservadas muestra que la semejanza no es
coincidencia, y que las angiospermas primitivas mejor conocidas son muy pare-
cidas a las magnolias (figura 1). Ellas tenian grandes pétalos, y las flores tal vez
produjeron muchas semillas pequeiias.

Las Winteraceae son una familia muy primitiva de angiospermas
arboreas de talla mediana, relacionada con las magnolias. Solamente viven algo
asi como ocho especies de Winteraceae en el bosque tropical himedo de Nueva
Caledonia, en el Pacifico Sur, (un fragmento de Gondwana que contiene muchas
otras plantas y animales poco comunes). Las Winteraceae tienen un sistema de
polinizacion intrigante que apenas fue descubierto en 1983.

Los arboles florecen todo el verano, pero nunca hay mas de unas cuantas
flores abiertas al mismo tiempo (usualmente una por arbol). Cada flor dura dos
dias. En el primer dia muestra 6rganos femeninos y los 6rganos masculinos son
extendidos en la segunda mafana, evitando de esta manera la autofecundacion.
En el segundo dia la fase masculina produce polen en un aceite nutritivo y
pegajoso. Una polilla primitiva es atraida a la flor y se alimenta del polen aceitoso,
haciendo que mucho de este se adhiera a su cuerpo en donde se seca. Las
polillas llegan a las flores en docenas y ademas son grandes voladoras.
Presumiblemente se van a la flor de otro arbol una vez que han terminado con
el polen de la anterior.

La fase femenina emite un fuerte olor, que el ser humano percibe como
naranja quemada, pero no provee alimento alguno a la polilla. En su lugar, el
aroma parece actuar como un estimulante para el apareamiento de los insec-
tos. Tanto polillas masculinas como femeninas son atraidas en gran cantidad a
las flores y en su afan de mostrarse con movimientos rapidos, depositan sobre
el estigma el polen recolectado en otras flores.

Las polillas involucradas en esta polinizacion son de los tipos mas
primitivos que se conocen. En lugar de tener en la boca partes chupadoras para
colectar el néctar, tienen mandibulas moledoras que usan para masticar el polen
y las esporas. Su registro fosil también se remonta al Cretacico Temprano, en
forma tal que este tipo de relacion para la polinizacion pudiera ser muy antigua,
y posiblemente una guia para el éxito de las primeras angiospermas. Otras
muchas angiospermas semejantes a las magnolias tienen flores grandes y
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fragantes donde los insectos se congregan para alimentarse y cruzarse y ademas
para polinizar.

Sin embargo, las angiospermas primitivas no fueron las inicas plantas
que evolucionaron hacia la polinizacion por insectos. Las cicadas actuales son
amenudo polinizadas por insectos, y éstas han evolucionado una serie de adap-
taciones que sorpresivamente son como las de las magnolias. Zamia, una cicada
de Florida, atrae a una especie particular de escarabajo hacia sus conos mas-
culinos. Los conos son lugares perfectos para la puesta de huevos por el esca-
rabajo, pues estan rodeados por gruesas hojas ricas en almidon en las cuales la
larva puede escarbar y alimentarse. Los escarabajos femeninos son atraidos al
cono por su olor a menta (Otras especies de cicadas tienen reacciones bioquimicas
especiales que calientan al cono, evaporando sustancias aromaticas volatiles
de manera muy eficiente). Para ese momento los escarabajos masculinos ya
han establecido territorios en los conos, peleando con sus fuertes extremidades
anteriores contra otros escarabajos. Después de pelear, cruzarse y depositar
huevos, los escarabajos estan cubiertos con polen. No esta claro ain por qué
los escarabajos visitan después los conos femeninos, pero probablemente sea
por error, ya que los conos masculinos y femeninos son muy parecidos. Los
conos femeninos son pegajosos, pero esto puede deberse mas a que por medio
de esta sustancia ayudan a transferir el polen, y no a que por ella provean de
néctar o esencia aromatica a quienes los visitan. Las visitas al cono femenino
son cortas en virtud de que no hay un aliciente que las haga mas largas. De
hecho, las semillas de muchas cicadas son toxicas a los animales, incluido el
hombre. Pero desde luego, visitas cortas al cono femenino son perfectas para
la planta que tan s6lo necesita ser fertilizada sin ser dafiada por el insecto.

Los estudios del sistema de las magnolias han sugerido que el éxito de
las angiospermas resultd de su seleccion como sitio de apareamiento de los
insectos. El apareamiento es llevado a cabo en o alrededor de la flor, favoreci-
do en un principio por el olor. El olor en las angiospermas primitivas es quimica-
mente similar a compuestos que son usados por las coniferas para repeler a los
insectos masticadores, en forma tal que el dafo en la flor es minimizado.

Sin embargo, la polinizacion no puede ser toda la historia. Los nuevos
descubrimientos acerca de la polinizacion en cicadas muestran que algunos
otros aspectos de su biologia fueron responsables del enorme ¢€xito de las
angiospermas comparadas con las cicadas, que siempre han sido un grupo de
plantas relativamente pequefio. Muchos otros grupos de plantas del Mesozoico
experimentaron diversas formas para persuadir a algunos organismos a trans-
portar el polen, y en mas de una ocasion evolucionaron estructuras semejantes
a flores. Aun mas, si la polinizacion fue la clave para el éxito de las angiospermas,
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las flores pudieron evo-
lucionar tan pronto como
los insectos se volvieron
abundantes a finales del
Carbonifero. Hay sefiales
de que la polinizacion por
insectos comenzo en aquel
tiempo como un evento
raro. Pero las angiosper-
mas aparecieron mucho
mas tarde y de manera
repentina en el Cretacico
Temprano (ﬁgura 2)' Por Figura 2. El porcentaje de plantas polinizadas por vectores
lo tanto, el éxito de las| se incrementé marcadamente en el Cretacico con el surgi-
angio spermas no esta | miento de las a{lgiospermas.' Sin embargo, la mayoria de esos
. . vectores (por ejemplo, los insectos) habian estado presentes
smlplemente relacionado a desde el Carbonifero tardio; para el surgimiento de las

la evolucion de ﬂores, SINO | angiospermas existe algo més que la polinizacion por vectores.
también al desarrollo de (Datos simplificados tomados de Niklas, Tiffney y Knoll).

otras partes involucradas en su reproduccion. Todas las plantas que en el
Mesozoico tuvieron polinizacion por medio de insectos debieron de haber pagado
un alto precio en cuanto a dafio por los insectos al ser fertilizadas.

La polinizacion por animales puede brindar otra ventaja a las plantas,
porque una gran cantidad de polen es depositado en el estigma, en comparacion
con la depositacion de un solo grano de polen por el viento. La competencia
entre los granos de polen por fertilizar al 6vulo da a la planta femenina mas
oportunidades, comparada con las otras plantas. Los granos de polen son
haploides, por lo que no pueden llevar genes recesivos escondidos (como noso-
tros). Una planta femenina puede en teoria seleccionar ciertos granos de polen
poniendo barreras fisicas y quimicas entre el estigma y el 6vulo: el primer grano
de polen capaz de franquear las barreras seria seleccionado sobre los otros
para la fertilizacion. Experimentalmente, las plantas a las que se les permite
ejercitar este tipo de oportunidad, producen descendientes mas fuertes que las
plantas a las que no se les permite escoger. Se ha sugerido que este aspecto de
las reproduccion de las angiospermas ha sido uno de los factores mas impor-
tantes en su éxito.

Texto original en inglés, tomado de: Cowen, R., 1990. History of Life. Blackwell
Scientific Publications, Nueva York, pp. 291-295.
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Concepto de especie en organismos fosiles
y las escuelas de clasificacion biologica

Francisco Sour T.
Marisol Montellano B.

A\ medida que el hombre ha profundizado en el estudio de la naturaleza,
ampliado su conocimiento sobre la diversidad organica y comprendido los me-
canismos de la evolucion, el concepto de especie ha sido modificado en repeti-
das ocasiones dependiendo, en gran medida, de la forma en que percibe el
medio que le rodea, las condiciones socioecondomicas y las doctrinas filosoficas
de su momento. Actualmente el concepto de especie esta siendo cuestionado y
debatido por estudiosos de muy diversas ramas de la ciencia, principalmente en
lo relacionado con las caracteristicas reproductivas de las poblaciones, con la
variacion morfologica dependiente de la distribucion geografica y con la validez
de la especie como unidad concreta o abstracta. En el campo de la Paleontologia
el concepto de especie representa uno de los problemas téoricos mas importan-
tes y se encuentra inmerso dentro de esta discusion general del problema de
especie en Biologia.

Desarrollo del concepto de especie

Hasta mediados del siglo XIX la concepcion paulatina de los fosiles como re-
presentantes de especies extintas no estuvo acompafiado por un cambio en la
forma de percibir a las especies biologicas. Hasta esa etapa predominé el con-
cepto aristotélico de observar a todos los seres vivos como formas imperfectas
de las especies, originalmente creadas de acuerdo con formas ideales.
Siguiendo las ideas de John Ray (1627-1705) y Carlos Linneo (1707-
1778) las especies se definian como «grupos de individuos semejantes y provis-
tos de caracteristicas que se mantienen en sus descendientes al reproducirse o
propagarse». Estos dos personajes manifestaron que «una especie nunca se
reproduce en las semillas de otra» y de las dos ideas expuestas anteriormente,
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se infiere el hecho de que el concepto de especie para Ray (1686) implica
similitud morfoldgica, descendencia comun y constancia a través de la repro-
duccién. Linneo, seguidor de las ideas de Ray, es bien conocido por defender la
constancia y lo que el llamo objetividad de las especies; para Linneo (1758) la
individualidad de las especies es un hecho innegable, dado que un ser supremo
las ha creado a cada una de ellas con cierto fin. Durante este periodo y hasta
medidados del siglo XIX, la conceptualizacion que se tuvo sobre las especies es
conocida como esencialista y los criterios utilizados para agrupar a los indivi-
duos en especies fueron basicamente morfologicos.

Estas ideas predominantes en los siglos XVII y X VIII fueron reforzadas
con los estudios de los naturalistas de los siglos XIX y XX, desarrollandose la
idea de que las especies pueden reconocerse fenéticamente con base en la
similitud total, la continuidad de la relacion morfologica y de la distribucion geo-
grafica. Se postuld que la variacion morfolégica de una especie en una area
geografica puede ser considerable, pero que es mas importante su continuidad.
Estos criterios utilizados en poblaciones vivientes también fueron aplicados a
las poblaciones fosiles, de tal manera que se puede decir que hasta mediados
del siglo XIX y atin en la mente de personajes contemporaneos, no existia una
diferencia real entre el concepto de especie que se manejaba en poblaciones de
organismos fosiles y el concepto de especie en poblaciones actuales. De acuerdo
con esta vision, en 1900, Wallace, Bateson, Lankaster y Weldon definieron al
concepto de especie morfologica como el «grupo de individuos que reproducen
su parecido dentro de los limites definidos de variacion y que no estan relacio-
nados con su especie mas cercana por variaciones intangibles».

Al publicarse El Origen de las Especies, Darwin (1859) di6 por primera
vez una explicacion coherente de como la adquisicion gradual de pequefias
diferencias a través del tiempo, puede explicar la gran diversidad organica que
se observa en el presente. En ese momento el concepto de especie dejo de ser
una idea abstracta, en la que ya no se hablaba de unidades concretas y objeti-
vas, sino que se concibe como posibles subdivisiones arbitrarias de un continuo
organico, distribuido ya no soélo en el espacio sino también en el tiempo. Con
esto y la situacion de las especies cripticas o gemelas, el trabajo de los natura-
listas de campo desemboco en el concepto bioldgico de especie, que abarca
tres aspectos radicalmente diferentes a los manejados por la escuela esencialista:
1) el ver a las especies no como tipos, sino como poblaciones; 2) considerar a la
especie no en términos de grado de diferencia, sino en grado de distincion de
acuerdo con el aislamiento reproductivo; y 3) no definir a la especie s6lo por
sus propiedades intrinsecas, sino también por su relacion con otras especies
coexistentes, relacion que se expresa en términos ecologicos y conductuales.
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Estos tres aspectos fueron postulados para poblaciones restringidas en
su distribucion temporal (Mayr, 1982) y fue a mediados del siglo XX, entre las
décadas 1940 y 1950, que se hizo un analisis y un cuestionamiento explicito
sobre las caracteristicas de la llamada especie bioldgica. Al visualizarse las
limitaciones de este concepto, por ejemplo, el como aplicarlo a especies asexuales
o ricas en variaciones geograficas, se establecid una discusion atn vigente, la
cual se conoce como el problema del concepto de especie biologica. Dentro de
esta discusion se encuentra incluida la polémica de como tratar a las especies
paleontologicas.

Concepto de especie en Paleontologia

Los paleonto6logos, al enfrentarse al problema de aplicar el concepto de especie
en organismos fosiles, han desarrollado dos formas diferentes para resolverlo.
La primera, que han seguido gran ntimero de paleontélogos con formacion prin-
cipalmente geolodgica, se basa en la idea central de utilizar a los fosiles como
simples herramientas estratigraficas, postulando que los fosiles carecen de una
realidad objetiva y que, por lo tanto, debe recibir su nombre especifico, teniendo
en mente unicamente el hecho de que son de utilidad para identificar niveles o
unidades cronoestratigraficas y biostratigraficas.

La segunda se refiere a los paleontdlogos con formacion bioldgica,
quienes han mantenido la idea de que las especies fosiles deben considerarse
como especies biologicas y por lo tanto utilizar en su definicion los mismos
criterios que se aplican a las poblaciones vivientes. Esta ultima forma tiene la
desventaja de que los datos para clasificar a los fosiles son caracteristicamente
diferentes a los utilizados por los neontologos, por lo que se presentan varios
problemas particulares como son: 1) el que los datos anatomicos accesibles son
siempre incompletos y normalmente solo se conservan las partes duras o
resistentes, como exoesqueletos, dientes y endoesqueletos; 2) que sea necesario
inferir las caracteristicas de las partes blandas; 3) que frecuentemente poco o
nada se logre determinar sobre la fisiologia o comportamiento de las especies
fosiles; 4) los aspectos ecologicos de las poblaciones fosiles son también poco
accesibles y siempre menos completos que los que se obtienen para organismos
actuales; 5) que se preservan o se fosilizan por lo general los grupos o formas
mas abundantes; 6) el que el registro fosil es mucho mayor para comunidades
de ambientes marinos que de ambientes continentales. Un problema adicional
es el hecho de que una poblacion fosil puede estar representada por individuos
no del todo contemporaneos, ya que no es posible certificar que todos los indi-
viduos muestreados, aun en un solo estrato, hayan existido en el mismo tiempo.

Muchos de los problemas anteriores han sido resueltos en gran parte
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con los avances de areas como la paleoecologia, la anatomia comparada y con
métodos estadisticos y de correlacion estratigrafica mas exactos, pero sin lo-
grar equiparar la informacion disponible en organismos fosiles con la de orga-
nismos vivos.

Las discusiones que se han dado sobre los puntos anteriores se han
manifestado en una gran diversidad de publicaciones y reuniones cientificas
(p.e. Ager, 1956) y atn sin llegar a resolver los problemas involucrados, se ha
generalizado una idea expuesta por autores como Imbrie (1957), Simpson (1961)
y otros, quienes postulan que la especie paleontolégica es comparable
conceptualmente a la especie bioldgica que se maneja en poblaciones actuales.
Para ellos existen dos conceptos radicalmente diferentes de especie: el tipologico
y el biologico. El primero se caracteriza por la postulacion de un individuo o
serie de individuos llamados tipos, que por sus caracteristicas representan al
conjunto que forma la especie. Se define solamente con base en caracteristicas
morfologicas y se compone exclusivamente por individuos contemporaneos.
Para gran niimero de personas éste es el concepto de especie que se maneja en
Paleontologia, y en general es claro el hecho que aun cuando la mayoria de las
especies conocidas, vivientes o fosiles, fueron reconocidas originalmente con base
en criterios tipologicos, actualmente este principio se empieza a abandonar.

El segundo concepto que se postula es el de especie biologica, y se
caracteriza por incluir en la definicion de especie, como caracter primordial, la
existencia de una continuidad reproductiva entre los individuos que la confor-
man; esta definicion es coherente con las ideas de Mayr (1940) y Dobzhansky
(1950) que definen la especie como el «conjunto de poblaciones naturales real
o potencialmente entrecruzables y aisladas reproductivamente de otros grupos
analogos» o como la «comunidad de reproducciéon mayor y mas amplia de indi-
viduos sexuales y que se fecundan entre si compartiendo un acervo de genes
comun». Tomando en cuenta este punto de vista, las poblaciones fosiles, en
donde no es posible analizar la capacidad o el aislamiento reproductivo de los
individuos que las conforman, no pueden considerarse dentro de este concepto.
Esta idea ha sido rechazada por los paleontdlogos, argumentando que en la
mayoria de las poblaciones actuales también existen problemas para certificar
la existencia o no del aislamiento reproductivo entre diferentes poblaciones e
incluso entre individuos, pero que es posible inferirla a partir de diferentes datos
del registro fosil como la distribucion geografica, la aplicacion de métodos esta-
disticos y el grado de diferenciacion morfoldgica cuando esta relacionada con
diversos aspectos reproductivos.

Los paleont6logos afines a este segundo concepto han propuesto la
existencia de dos subtipos de especie biologica: las primeras son las llamadas
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especies «Transientesy». La palabra transiente no existe en el espanol, sin embargo
ha sido utilizada para traducir del inglés transient y se le ha adoptado en forma
general para referirse a especies restringidas en un marco temporal. Este con-
cepto es equivalente al de especie biologica unidimensional (Imbrie, 1957,
Simpson, 1961) que pueden estar constituidas por poblaciones actuales o fosi-
les y que se encuentran ubicadas en un periodo establecido en el que todos los
individuos que las componen coexisten y mantienen un flujo genético continuo.
Este tipo de especie se define con base en criterios morfologicos, reproductivos,
ecologicos, y biogeograficos. En este caso, ya que para las poblaciones fosiles
es imposible aplicar el criterio reproductivo, se justifica la asignacion de especie
biologica a la especie paleontologica, haciendo mas estrictos los criterios
morfoldgicos que se utilizan como diagnosticos y, en muchos casos, al utilizar la
alocronia y alopatria de dos poblaciones como simbolo de barrera reproductiva.
Durante el estudio de poblaciones de este tipo es frecuente enfrentarse con
diversos problemas, producto de la dinamica de los procesos que determinan la
conservacion o no del registro fosil. Por ejemplo, es comun encontrar solo par-
tes esqueléticas resistentes y no partes blandas, hallar unicamente individuos
de cierta edad, predominancia de ciertas formas o tamafios de los individuos
por efecto del transporte postmortem o encontrar morfotipos diferentes que
frecuentemente no son posibles de identificar como producto de una distribu-
cion ambiental heterogénea.

El segundo subtipo de especie bioldgica es la llamada «sucesional» o

especie evolutiva, términos propuestos por Imbrie (1957) y Simpson (1961)
respectivamente; se caracteriza por estar constituida por un conjunto de pobla-
ciones que representan un
continuo evolutivo a través del
tiempo. Para su definicion se
utilizan los mismos criterios
que en la especie transiente,
ademas de utilizar la dis-
tribucion temporal como una
caracteristica intrinseca.

La figura 1 esquematiza los
diferentes conceptos y tipos
de especie que se han uti-
lizado, asi como los criterios

Figura 1. Cuadro que sefiala los conceptos y tipos de especie ¢n que se basa su definicion.

que han sido utilizados en poblaciones vivientes y fosiles y los Dado que las e Spec ies
criterios que se aplican en su definicion (Tomado de Imbrie, 1957). . r ce
sucesionales estan constitui-
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das por una serie de especies transientes, el paleontdlogo se enfrenta en su
estudio a los mismos problemas derivados de las caracteristicas de conservacion
del registro fosil, aunados al problema de como diferenciar cada unidad
especifica involucrada en una linea filogenética. Para solventarlos se han
propuesto como criterios la diferenciacion morfoldgica, las etapas de especiacion
o cladogénesis y las brechas o lagunas en las secuencias evolutivas.

El primer criterio se aplica al observar una diferenciacion morfologica
tan grande, normalmente mayor, a la que se observa en especies contempora-
neas del mismo grupo u otro muy cercano al que se estudia. Cuando se
esquematiza un linaje y se observan dos puntos representados en forma de
campanas de distribucion, en donde sus extremos ya no se sobreponen, se
establece un limite arbitrario en el punto intermedio entre ambos extremos.

El segundo criterio consiste en establecer el limite entre dos especies a
partir de los puntos de ramificacion o cladogénesis, en un linaje. Al aplicarlo es
frecuente enfrentarse con diversos problemas, como es el hecho de encontrar
ramificaciones multiples en donde cada rama evoluciona a diferente velocidad,
o se puede dar el caso de que una rama se diferencie sin que el linaje ancestral
evolucione.

Un ejemplo de la aplicacion de estos dos criterios se puede inferir del
trabajo de Waller (1969) sobre la filogenia del género Argopecten, en el que
ademas se demuestra el papel que desempeiid el surgimiento del Istmo de
Panama al establecerse como barrera entre las faunas del Pacifico y las del
Atlantico y Caribe, acelerando asi la diversificacion de las faunas marinas. El
criterio de diferenciacion morfologica, se utiliza en este modelo para reconocer
las especies involucradas en las lineas anagenéticas, como es en el caso de A.
nicholsi-A. choctawhatcheensis-A.comparilis-A.circularis. La utilizacion de
las etapas de cladogénesis o especiacion para reconocer las especies, en este
caso, se ve ejemplificada por la separacion entre dos o mas taxa, como por
ejemplo entre A. chocwhatcheensis de A. charltonius y A. circularis de A.
gibbus.

Eltercer criterio es el mas utilizado, ya que, por lo incompleto del registro
fosil, es raro encontrar secuencias evolutivas en las que se puedan aplicar los
modelos anteriores; lo comuUn es observar una serie de discontinuidades
morfologicas notables, generalmente asociadas a brechas temporales que per-
miten separar las especies de un linaje en forma facil y con un criterio objetivo.
Darwin en El Origen de las Especies dedica dos capitulos a explicar lo incom-
pleto del registro fosil y en ellos, al igual que en la mente de la mayoria de los
evolucionistas modernos ligados con la idea del gradualismo evolutivo, el no
encontrar secuencias evolutivas completas en donde se muestre una evolucion
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gradual, sino por el contrario hallar
normalmente secuencias en donde se
observan cambios evolutivos bruscos,
se debe a que han existido grandes
etapas de no deposito, de erosion de la
corteza terrestre o a la falta de trabajo de
investigacion.

La figura 2 ilustra como se
veria una secuencia evolutiva
representada por cuatro muestras
ubicadas en los estratos A, B, Cy D
separadas entre si por una serie de
hiatos o huecos temporales, que pueden
deberse a la erosion de las capas
correspondientes 0 a que no existiera
depositacion. La figura 3 representa otra
explicacion: en ella, una secuencia
evolutiva no gradual, como la que se ve
en laregion A en donde la especie 1 es
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Figura 2. Forma en que se observaria una secuencia
evolutiva en la que las poblaciones registradas se
encuentran separadas por hiatus, debido a etapas de no
depositacion o a la erosion de capas intermedias (Tomado
de Newel, 1956).

seguida por el registro de la especie 3, se explica por un seguimiento de las
especies al cambio ambiental a través del tiempo y que involucra cambios en la
distribucion geografica de las especies. En este caso el linaje ilustrado sigue a
su ambiente en una etapa regresiva-transgresiva y, por tanto, el linaje completo
solo se observa analizando las dos regiones en que se da el proceso.

Figura 3. Forma en que se observarian dos secuencias evolutivas (region A y region B) cuando
los puntos de registro se han visto sometidos a un cambio ambiental. en este caso se trata de
una etapa transgresiva-regresiva que determind que las especies involucradas en este linaje
aparecieran en distintos puntos geograficos (Tomado de Newell, 1956).
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Otro problema que existe en el analisis de especies sucesionales, no
tanto de principios sino de aplicacion, es la frecuente imposibilidad de determi-
nar la verdadera secuencia temporal de las poblaciones representadas por
muestras paleontologicas. Esto puede ser provocado por una correlacion
estratigrafica imprecisa o por la falta de seguridad en la edad relativa de dos o
mas muestras de edad aproximada pero de diferentes localidades.

Autores como Mayr (1982) han criticado el concepto de especie
sucesional y los criterios utilizados para su reconocimiento, llamandolos arbitra-
rios y seflalando que esa artificialidad de reconocimiento de especies seria
extrapolable a los mecanismos de especiacion. Dentro de la escuela cladista de
clasificacion el concepto de especie sucesional no es aceptado, manejando a la
especie como una unidad evolutiva terminal en donde lo importante es recono-
cer las relaciones entre grupos monofiléticos (Wiley, 1978; Llorente, 1986).

Métodos de clasificacion en especies fosiles

En la actualidad sobresalen como teorias de clasificacion bioldgica la
Fenética, la Cladista y la Evolucionista. Estas tres escuelas presentan princi-
pios y postulados que son posibles de aplicar en organismos fosiles y en algunos
casos el registro fosil es de vital importancia para aplicar los criterios que pos-
tulan. Describir brevemente sus caracteristicas es importante para compren-
der los diferentes puntos de vista que existen sobre el concepto de especie,
particularmente en organismos fosiles.Escuela Fénetica. La taxonomia numé-
rica ha sido poco utilizada en analisis paleontologicos, a pesar del auge que ha
tenido en las ultimas décadas en el estudio de organismos actuales. Esto se
debe -en gran parte- a las dificultades a las que se enfrentaron los primeros
paleontologos al aplicar esta metodologia, algunos derivados de los mismos
métodos de la teoria, dificiles de aplicar en poblaciones fosiles, y otros, deriva-
dos de la forma peculiar en el modo de desarrollo de cada grupo de organismos
fosiles.La Taxonomia fenética se basa en el reconocimiento de la cantidad de
similitud fenotipica, que incluye caracteristicas morfologicas, fisioldgicas,
bioquimicas o etologicas (Sokal y Sneath, 1966). Su metodologia en general ha
sido desarrollada para aplicarse a cualquier nivel taxondmico, el cual una vez
definido recibe el nombre de unidad taxondémica operacional (UTO). Una vez
definidas estas unidades, el segundo paso consiste en elegir una serie de caracte-
res fenéticos, recomendandose un nimero no menor de 60, con los cuales se
describira cada UTO. El tercer paso es formar la matriz de UTO vs. caracter y
comparar cada UTO con los otros y finalmente determinar los grupos o «clusters»
de unidades taxonomicas operacionales. Los métodos de comparacion entre UTOs
son muy variados y en la actualidad se recurre principalmente a métodos estadis-
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ticos muy complejos, aplicados con la ayuda de computadoras. Los resultados
que se obtienen se representan en forma de fenogramas, los cuales incluyen una
escala numérica que indica la semejanza entre las diferentes unidades.

Figura 4.

La figura 4A representa el fenograma obtenido por Rowell (1965) al
analizar numéricamente a los braquidpodos de la superfamilia Chonetacea; la
figura 4B es el dendrograma obtenido a partir de la clasificacion de la misma
superfamilia hecha por Muir-Wood (1965) con el método evolutivo. Si se com-
paran ambos dengrogramas es notable la similitud en la ubicacion del género
Eodevonaria como una linea independiente desde el nivel de familia, la intima
relacion entre Dyorus 'y Eolissochonetes y por otro lado entre Chonostrophia,
Chonostrophiella y Tulcumbella.

La taxonomia numérica como método no ha sido utilizada en forma
generalizada por varios aspectos conceptuales, que a la vez representan obsta-
culos en su aplicacion.
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En primer lugar la existencia de homologias es un problema que los
feneticistas pasan totalmente por alto. Reconociendo este problema, Simpson
(1961) opind que antes de utilizar un método numérico es necesario compren-
der con claridad el concepto de homologia y establecer una serie de criterios
para reconocerlas. En Paleontologia esto representa un obstaculo serio ya que
resulta dificil establecer si una estructura es homoéloga a otra cuando no se
trabaja con grupos taxonomicos bien establecidos. Por ejemplo ;coémo saber
que la segunda camara de las especies de foraminiferos Dentalia es homologa
o no a la de las especies de Nodosaria? En cualquier caso, el no reconocer si
una estructura es o no homologa a otra en un analisis numérico puede resultar
en agrupaciones o clasificaciones no naturales.

Otro problema, tal vez mayor, que se suma al anterior, es la inexistencia
de un método de agrupamiento aplicable a poblaciones que representan un
continuo evolutivo, es decir, a las especies transientes que conforman una es-
pecie evolutiva. En este caso, si se aplicaran los métodos usuales se obtendrian
fenogramas en donde los linajes con tasas de evolucion lenta se verian como
una serie de especies muy semejantes, y los linajes con tasas rapidas como una
serie de especies muy disimiles, a pesar de que las primeras estan mas separa-
das entre si en el tiempo que las segundas. Algunos palentdlogos han visto esto
como una ventaja, ya que si se excluye el problema de establecer el papel de la
velocidad de evolucidn, este analisis permitiria establecer limites mas precisos
entre unidades taxondmicas.

Otros obstaculos para la utilizacion del método numeérico surgen de los
patrones de desarrollo de los diferentes grupos de organismos fosiles, por ejem-
plo, cuando los organismos crecen por ecdisis, adicion de camaras, con un
crecimiento continuo o crecimiento de la colonia. En estos casos es necesario,
antes de realizar el analisis numérico, establecer con exactitud la edad de los
individuos, inferir en lo posible (a partir de las partes fosilizadas) las caracteris-
ticas de otras estructuras, determinar qué caracteres se presentan durante todo
el desarrollo ontogenético y no solo en ciertas etapas o edades y qué caracte-
risticas son constantes en formas coloniales, entre otras.

A pesar de los multiples problemas que existen para la utilizacion de
este método en Paleontologia, trabajos como el de Rowell (1967), han hecho
creer en una aplicacion mas general de este método en poblaciones fosiles,
pensando realizar clasificaciones mas rapidas y objetivas. En el presente han
aumentado los adeptos; seguramente se desarrollaran métodos para resolver
los problemas mencionados y en la nueva Sistematica buena parte de la
metodologia fenética quedara incluida.

Meétodo Cladista. La escuela cladista o filogenética ha postulado que
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las relaciones que permiten la cohesion de organismos y especies, vivientes o
extintos, son relaciones genealdgicas (Henning, 1966). De acuerdo con esto, la
identificacion de las unidades taxonomicas se basa en el reconocimiento de
grupos monofiléticos que deben estar constituidos por la especie ancestral y
todas las descendientes directas que comparten una serie de caracteres deri-
vados (sinapomorfias). Para establecer estas relaciones genealogicas el méto-
do cladista postula al menos tres posibles técnicas: la comparacion con un gru-
po externo, el recurrir a datos embriologicos y utilizar el registro paleontologico.

Se argumenta que los caracteres ancestrales deben de haber aparecido
antes que los derivados, lo que puede ser observado directamente en el registro
fosil.  Este método se enfrenta con dos inconvenientes: uno, puede ser que
los caracteres que se utilicen no se hayan preservado en el registro fosil y dos,
puede ser que la forma ancestral se haya preservado por diversos motivos mas
tardiamente que la derivada, lo que llevaria a un error en el momento de esta-
blecer la polaridad de los caracteres. Estos inconvenientes son en cierta forma
de poca importancia, dado que los hiatos en el registro fosil estan distribuidos
azarosamente con respecto a los estados ancestrales y derivados, por lo que en
general en el registro fosil hay mas probabilidad de encontrar las formas
ancestrales en estratos mas antiguos (Ridley, 1986).

Los expertos
difieren en la cali-
dad de la infor-
maciéon que se
puede obtener del
registro fosil para
efectuar analisis
filogenético.

Algunos con-
sideran que soélo
sirve en el caso de
que un grupo tenga
un registro fosil
amplio o extenso y
que el caracter mas
primitivo aparece
primero, conside-

randolo como an-
cestral (Harper Figura 5. Relaciones de los mamiferos y reptiles mamiferoides
1976) Otros COIlSi, postulados por Crompton y Jenkins (1979).
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deran que el registro fosil para casi todos los grupos es muy incompleto para
permitir suponer que la posicion relativa estratigrafica es indicadora de la polaridad
morfoclinal (Schaeffer, Hecht y Eldredge, 1972).

Hay que mencionar que los cladistas tratan a los grupos ancestrales de
manera diferente que los evolucionistas; estos ultimos consideran importante
reconocerlos e identificarlos, dandoles status de grupo ancestral, lo cual se
refleja en sus clasificaciones. En cambio, para los cladistas las formas
ancestrales pueden ser tratadas igual que los grupos hermanos. Un ejemplo de
esto es el estudio de los reptiles mamiferoides y su relacion con los mamiferos.
Crompton y Jenkins (1979) proponen que los mamiferos se derivan del grupo
de los cinodontes, dentro del cual existen dos candidatos posibles: uno son los
tritilodontidos y otro Probainognathus, siendo este tltimo el que se considera
como mas cercano (ver figura 5).

Kemp (1983) utilizando los mismos caracteres encuentra que no hay
ninguna evidencia filogenética para relacionar Probainognathus con los ma-
miferos, ya que s6lo comparten los caracteres ancestrales de los cinodontes, en
cambio con los tritilodontidos comparten caracteres derivados (ver figura 6).
La diferencia en los resultados se debe a los diferentes métodos de analisis
usados; la exclusion de caracteres ancestrales hace la diferencia, aunque las
conclusiones evolutivas concuerdan. Kemp (1987) esta de acuerdo que el
ancestro mas posible de los mamiferos es Probainognathus.

Los analisis filogenéticos han sido muy usados en el estudio de los
vertebrados fosiles, especialmente en los mamiferos, cuyo registro fosil es mas
completo que el de otros grupos. Aunque los analisis filogenéticos de los mami-
feros fosiles todavia estan en desarrollo, gradualmente la situacion esta mejo-
rando a medida que mas restos fosiles y mas caracteres se incorporan
dentro de los analisis
(McKenna, 1987).
Por ejemplo para los
neontdlogos no es di-
ficil restringir y defi-
nir la clase Mammalia
con respecto a los or-
ganismos vivientes
(Eutherio, Metatheria
y Monotremata), pero
los paleontologos tie-

nen prOblema para Figura 6. Relaciones de Probainognathus, Tritilodontidos y
incluir los grupos mamiferos de acuerdo al andlisis cladistico de Kemp (1983).




CONCEPTO DE ESPECIE EN ORGANISMOS FOSILES.... 215

plesiomorficos en el grupo Mammalia, ya que depende de la diagnosis y defini-
cion osea del grupo mismo, que hasta ahora ha sido arbitraria (Rowe, 1988).
Con los nuevos analisis de los grupos problema (cinodontes, chiniquodontes, etc)
ha sido posible empezar a identificar y caracterizar grupos monofiléticos y propo-
ner relaciones entre ellos (Kemp, 1983; McKenna, 1987; Novacek y Wyss, 1986).

Escuela Evolutiva. Para la escuela tradicional la Paleontologia ha sido
vista como la ciencia que permite identificar secuencias evolutivas y establecer
relaciones ancestro-descendientes en la reconstruccion de arboles filogenéticos.

Para ello, toma al registro fosil como una fuente de

Figura 7. Filogenia cenozoica de los pectinidos del género

Agropecteu en América del Norte (tomado de Waller, 1969)

informacion no solo
morfoldgica sino
también estratigra-
fica y geografica,
postulando que el
sistema a aplicar
debe dar como resul-
tado clasificaciones
que, representadas
por medio de arboles
filogenéticos,
expresen no solo una
ancestria comun, sino
también las tasas de
evolucion de cada
grupo analizado, los
procesos de radiacion
adaptativa, extincio-
nes y otros fenome-
nos que expliquen la
existencia de discon-
tinuidades entre los
diferentes grupos, asi
como fenémenos de
convergencia y para-
lelismo para explicar
sobrelapamientos en-
tre organismos no re-
lacionados filogené-
ticamente. En este
método la monofilia
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stricto sensu Hening (1966) entre los grupos no es un requisito relevante y se
le da un peso mucho mas importante al aislamiento reproductivo. Un ejemplo
de la utilizacion de estos criterios se puede observar en la clasificacion que
utiliza Waller (1969) para las especies del género Argopecten (ver figura 7), la
cual se realiza independientemente de la existencia de las diversas etapas de
cladogénesis que se observan y que involucran la presencia de mas de un grupo
monofilético. En este caso, el reconocimiento de las especies en las secuencias
anagenéticas se determina por el grado de diferenciacion morfologica a través
del tiempo, y por la inferencia de un aislamiento reproductivo a partir de la
aparicion de barreras geograficas y ecologicas.

Analizando las tres principales escuelas de clasificacion se puede re-
sumir concretamente que: los paleontélogos y neontdlogos que apoyan el método
fenético conciben a la especie como una unidad taxondmica simplemente ope-
racional; los cladistas expresan en sus postulados una aceptacion total al mane-
jo de las especies como unidades evolutivas y reconocen a los taxa como pun-
tos terminales; por otro lado la escuela evolucionista, que otorga un papel de
primera importancia al aislamiento reproductivo en sus clasificaciones, es ge-
neralmente asociada al concepto de especie biologica, reconociendo la existen-
cia de las llamadas especies sucesionales.

De acuerdo a esto y dado que, como ya se menciond, el criterio
reproductivo sélo es posible de aplicar a especies con reproduccion sexual,
excluyendo entre otras a las especies fosiles, el método cladista ha ganado mas
adeptos al utilizar como criterios fundamentales: compartir caracteres deriva-
dos y la existencia de ancestria-descendencia o monofilia, criterio que ha de-
mostrado tener una aplicacion mucho mas general. Desde este punto de vista
los cladistas rechazan conceptos como el de cronoespecie, paleoespecie o es-
pecie alocronica que implican la existencia de divisiones en un linaje evolutivo
que se reconoce como una unidad taxondémica. Para los paleontélogos que ven
a las especies fosiles como una simple herramienta estratigrafica, esto es un
detalle sin importancia. Por otro lado, los paleontélogos que consideran al regis-
tro fosil como poblaciones organicas, han aceptado este sefialamiento y lo han
utilizado, en parte, para darle una reinterpretacion al registro fosil, que se ha
manifestado principalmente en el desarrollo de la teoria de los equilibrios inter-
mitentes o equilibrio puntual.

El concepto de especie paleontoldgica y los Modelos de Evolucion

Al analizar los multiples conceptos que existen sobre la especie, es necesario
sefalar el hecho de que esta unidad taxonomica, a través de su concepcion en
la historia, ha sido considerada repetidas veces como una abstraccién o una
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unidad artificial sin un sentido real en Biologia, y utilizada simplemente para
optimizar el estudio de los seres vivos. La aceptacion de la evoluciéon como un
proceso continuo apoyo la idea anterior, al visualizarse el hecho de que las
especies solo son etapas en la historia de las poblaciones orgédnicas en constan-
te cambio. De acuerdo a esta idea, diversos bidlogos han postulado que las
especies son las que propone el especialista y solo representan a grupos de
individuos similares y presumiblemente relacionados entre si. La idea contraria,
que considera a las especies como unidades discretas en el espacio y en el
tiempo, surge de la teoria de los equilibrios intermitentes o equilibrio puntual,
desarrollada inicialmente por Eldredge y Gould (1972). Esta teoria postula a la
especiacion como el proceso mas importante en la evolucion, negando la cons-
tancia en las tasas o velocidades de cambio evolutivo, de tal manera que las
especies son vistas como unidades reales sujetas a una serie de procesos equi-
valentes a los que sufren los individuos de una poblacioén durante la evolucion
gradual o anagénesis, y que provocan rompimientos instantaneos, vistos en el
tiempo geoldgico, entre las especies nuevas y las ancestrales.

Conclusiones

Actualmente la Sistematica se encuentra en un estado en el que los conceptos
tradicionales sobre la especie estan siendo analizados a la luz de la teoria evo-
lutiva y contemplandose las mas diversas implicaciones de tales conceptos en
aplicaciones practicas y teoricas de la Biologia. De acuerdo a esto, se piensa
que el concepto que se adopte dependera en gran parte del grupo de organis-
mos con el que se trabaje y ademas de la dimension espacio-temporal en que se
ubiquen las poblaciones. Dentro de este analisis, las poblaciones fosiles son
vistas como representantes de unidades equivalentes a las poblaciones vivien-
tes y por lo tanto estan sujetas a los resultados que se obtengan en cuanto a la
postulacion definitiva de los métodos taxondémicos a aplicar y los conceptos de
especie que se desarrollen. Mientras se alcance este nivel con fines practicos,
hay que decir que las especies biologicas se definen con base en caracteristi-
cas genéticas, pero se reconocen con criterios morfoldgicos; el paleontélogo en
su lugar hace lo mismo, usando como referencia el grado de diferencias
morfologicas que se observan en las especies actuales.
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Macroevolucion

Niles Eldredge

A\ primera vista, Egipto
pareceria ser un lugar
poco apropiado para bus-
car fosiles de ballenas.
Pero los habitats de la Tie-
rra estdn cambiando cons-
tantemente: hace aproxi-
madamente 10 000 afios,
lo que actualmente es el
arido Sahara fue un lugar
con mucha vegetacion y | -
hace 50 millones de afios
estaba cubierto por agua.
Los acantilados que bor-
dean el valle del Nilo des-

Figura 1. Moeritherium trigodon, un elefante primitivo.
Oligoceno inferior (35 millones de afios). Fayyum Egipto. A
de el Sur del Cairo casi |pesar de su tamafio y sus largas generaciones, los elefantes evo-

hasta Aswan estan 1lenos lucionaron mas rapido que muchos mamiferos mas pequefios.

de fosiles del Eoceno: almejas, caracoles, cangrejos, “galletas de mar” y los
protozoarios gigantes con concha conocidos como “nummulites” (“monedas de
piedra”, por su forma plana y redonda). No lejos al sur-oeste, desde el Cairo
moderno y a través del Nilo, se extiende la Depresion Fayum con Birkat Qarun,
el lago natural mas grande de Egipto. Justo al norte del lago y esparcidos en el
desierto circundante, estan los fosiles mas valiosos de Egipto. Los estratos
Fayum son ricos en fosiles de vertebrados. Las capas superiores son particu-
larmente importantes debido a que albergan a los elefantes mas antiguos que se
conocen (Phiomia y Moeritherium) (figura 1); algunas bestias Unicas y algo
extrafias, no conocidas en ninguna otra parte (como Arsinoitherium, con cier-
to parecido a un rinoceronte (figura 2), llamada asi por una antigua reina egip-
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cia); asi como la especie mas antigua de primates superiores que se conoce.
Pero son las capas marinas inferiores las que ocupan nuestra atencion aqui: de
ellas provienen los huesos de algunas de las ballenas mas antiguas del mundo.
Y las ballenas son el mejor ejemplo que yo conozco para comenzar a hablar de
macroevolucion (evolucion a gran escala).

Por supuesto, las ballenas son mamiferos. Pero son unos mamiferos muy
peculiares: tienen cuerpos alargados en forma de puros, sus extremidades de-
lanteras estan modificadas en aletas, y no tienen extremidades posteriores. Su
anatomia interna y su fisiologia se han modificado para permitirles sumergirse
constantemente en las aguas oceanicas, por periodos frecuentemente prolon-
gados y a grandes profundidades. No
obstante, al igual que otros mamife-
ros, obtienen su oxigeno del aire, tie-
nen un corazon con cuatro cavidades,
pelo, glandulas mamarias, placenta y
tres huesecillos en el oido medio -una
evidencia importante de que, a pesar
de su parecido superficial con los pe-
ces, su ascendencia es definitivamen-
te mamifera. Y los mamiferos son
criaturas principalmente terrestres.
Las ballenas deben haber evoluciona-
do a partir de alglin precursor terres-
tre, presumiblemente una forma arcai-
ca de carnivoro. Las modificaciones
mayores requeridas para re-adoptar la
vida en el mar implican un cambio evo-
lutivo a gran escala: la evolucion de
las ballenas es un excelente ejemplo

Figura 2. Arsinotherium zitteli, un mamifero
primitivo del tamafio de un rinoceronte. « .
Oligoceno inferior (35 millones de afios). de “macroevolucion”.

Fayum, Egipto. Ademas de los miembros mas Cualquiera que observe los fo-

primitivos de linajes bien conocidos, tales como . .
las ballenas y los elefantes, las capas fosiles de siles de ballenas de Fayum’ de 50 mi-

Egipto revelan también su parte de especies llones de afios de antigﬁedad, quedaré
exoticas y totalmentc? exFintas cuyas relacio- sorprendido inmediatamente por el
nes evolutivas no estan bien establecidas .
hecho de que estas ballenas antiguas
son en verdad muy parecidas a las ballenas que conocemos. Es decir, tienen
caracteristicas que parecen igualmente primitivas para el estandar de la ballena
actual: todas las ballenas del Eoceno tienen dientes con un aspecto mas pareci-
do a los de los carnivoros terrestres que los dientes simples y cénicos del ca-
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chalote actual (figura 3). Y las ballenas barbadas que carecen de dientes y filtran
pequenas criaturas marinas con las cuerdas planas de sus “barbas” corneas, no
habian aparecido aun en tiempos del Eoceno. Algunas ballenas del Eoceno tam-
bién retienen vestigios de sus miembros traseros. Pero en esencia, las ballenas
del Eoceno son definitivamente ballenas y no alguna forma de criatura intermedia
entre un progenitor terrestre y las verdaderas ballenas (figura 4).

Figura 3. Prozeuglodon sp. craneo reconstruido de una ballena primitiva. Eoceno Superior
(38 millones de afios). Fayum, Egipto. Si bien esta especie es primitiva dentro de las ballenas,
indudablemente es una ballena verdadera.

George Simpson paso la mayor parte de su vida profesional estudiando
problemas en la evolucion de los mamiferos en el American Museum of Natu-
ral History. A finales de los afios 30, la meta de Simpson fue integrar las ideas
de los genetistas que estudiaban los procesos evolutivos, con los patrones a
gran escala de la evolucion
revelada por el registro fosil. Y
la clase de patrones evolutivos
que mostraban las ballenas le
intrigd profundamente. Mas que 8
culpar a las lagunas del registro |.
fosil de la ausencia de formas
transicionales, intermedias entre
el ancestro terrestre y las
ballenas del Eoceno, Simpson vio

. ‘ Figura 4. Andrewsarchus mongoliensis, un mamifero
otro mensaje: se dio cuenta de | terrestre estrechamente relacionado con las ballenas.

que el registro fosil de las Eoceno Me'di‘oi (45 millones de aﬁos).' Mongolia. Las
, . ballenas primitivas tienen mayor parecido con sus des-
ballenas tenia algo mmportante | cendientes mas avanzados que con los fosiles conoci-

que decir acerca de la verdadera | dos de mamiferos terrestres anteriores.
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naturaleza de los procesos evolutivos. El creyd que si uno adoptaba la posicion
darwiniana convencional -es decir, que la evolucion es constante, estable, lenta,
gradual y progresiva- y la aplicaba a un caso similar al de las ballenas, los
resultados eran absurdos. Podemos medir la tasa promedio de evolucion para
varias caracteristicas anatomicas, en los 50 millones de afios que tomo a las
ballenas del Eoceno cambiar a formas totalmente modernas. Después podemos
tomar la medida de la tasa de evolucion dentro de las ballenas y calcular qué
tanto les pudo haber tomado a las ballenas del Eoceno evolucionar a partir de
ancestros terrestres. Extrapolando hacia atras, esto pudo haber tomado al menos
100 millones de afios (posiblemente mucho mas) para que ocurriera la transicion
a partir del ancestro terrestre hasta la ballena acuatica primitiva, asumiendo
que las ballenas evolucionaron a partir de ancestros terrestres a la misma tasa
de evolucion que vemos en los 50 millones de afios que transcurrieron entre las
ballenas del Eoceno y las modernas.

Evidentemente absurdo, comprendi6é Simpson. Cien millones de afios
antes de el Eoceno, durante el Mesozoico medio, los mamiferos verdaderos
eran de talla pequefia, criaturas terrestres muy primitivas parecidas a nuestros
“insectivoros” (musarafias, puercoespines y similares). De hecho, las ballenas
evolucionaron a partir de mamiferos mas
avanzados quiza uno de los extintos meso-
niquidos, un grupo temprano de mamiferos
carnivoros que aparecié por primera vez en
el Paleoceno, solo 10 6 15 millones de afios
antes que las primeras ballenas que se cono-
cen del Eoceno. Nosotros no podemos culpar
de la carencia de formas transicionales a un
registro fosil imperfecto. Simpson compren-
di6 que la tinica conclusion razonable es que
la evolucion, especialmente los episodios de
gran escala (la verdadera macroevolucion),
pudo ocurrir mucho mas rapidamente que el
tipico paso suave de la transformacion evolu-

_ tiva subsecuente que tiene lugar después de
Figure o I'wmctm,s ndex. un | UC UN grupo se establece co.rnpletamente..'
murcié¢lago primitivo. Eoceno Me- Y tampoco (como Slmpson también
dio (45 millones de afios), |sefialo) las ballenas fueron un ejemplo aisla-
Xﬂ;gggg’ogseﬁ‘e]i:;acsi;“::;razzzg do. Los murciélagos tuvieron una historia si-
parecido a sus ancestros, los mami- | milar: los primeros murciélagos del Eoceno son
feros terrestres de cuatro patas. murciélagos primitivos, pero reconocibles y
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distinguibles como murciélagos en todas su esencia (figura 5). El paleontologo
Michael Novacek ha encontrado que unos fosiles bien conservados de murcié-
lagos del Eoceno, ya tenian las adaptaciones necesarias para la ecolocalizacion
(la forma de sonar natural que utilizan los murcié¢lagos para navegar y capturar
insectos volando en la obscuridad) en sus orejas. Los murciélagos también
pudieron haber evolucionado bastante mas rapido a partir de sus posibles
ancestros insectivoros de cuatro patas.

Esta historia no es exclusiva de los mamiferos. Practicamente todos los
grandes grupos de animales y plantas muestran el mismo patron fosil: aparecen
en el registro geologico de forma un tanto abrupta, de una manera que esta
destinada a no cambiar tan radicalmente a través de decenas de millones de
afios durante el resto de su registro historico (figura 6). Esta es la escala gran-
de, la mega-version de la misma clase de patron que vemos en todos los cam-
bios por debajo del nivel de especie. Las especies nuevas aparecen de manera
relativamente abrupta, significando una transicion rapida con poca esperanza
de hallar ejemplares intermedios ’ i~
entre las especies ancestrales y
descendientes. El origen de una
especie es seguida tipicamente por
un periodo bastante amplio de es-
tabilidad, o estasis, con poca trans-
formacion evolutiva extra: virtual-
mente todas las instancias cono-
cidas de cambios adaptativos
mayores que caracterizan el ori-
gen de grupos grandes de orga-
nismos (tales como familias,
ordenes, o clases) ocurren rapida-
mente, especialmente cuando se :
compararon con las largas histo- Figura 6. Oristoma discors, vista i.nfe.rior de un

. molusco gasterépodo, o caracol. Silirico Medio
rias subsecuentes de estos grupos (450 millones de afios), Isla de Gotland, Suiza. Atn
en donde las tasas de cambio los caracoles mas tempranos presentan los patro-
evolutivo son invariablemente mu- nes caracteristicos de enrrollamiento en sus con-

chas que podemos ver en las especies modernas.
cho mas modestas.

( Como podemos explicar este rapido fendémeno, casi explosivo, del ori-
gen de las innovaciones adaptativas; este ascenso rapido de nuevos grupos
distintivos? Nuevamente nos preguntamos: ;estos patrones significan que de-
bemos abandonar la vision de Darwin del cambio adaptativo a través de la
seleccion natural? Algunos bidlogos evolutivos (“saltacionistas”) piensan que
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si. Simpson, por otro lado, pensé que no: tnicamente necesitamos modificar
elementos de la visiéon darwiniana para tomar en cuenta los patrones actuales
del cambio evolutivo revelado por el registro fosil.

La macroevolucion y la controversia de las formas intermedias

El cambio rapido no significa presuponer que la seleccion natural no produce un
conjunto de formas intermedias entre las condiciones de el ancestro y el
descendiente. Pero la evolucion rapida, la cual ocurre con mayor probabilidad
en las poblaciones pequefias y mas bien restringidas, tendera a reducir las opor-
tunidades de encontrar cualquier traza de formas intermedias en el registro
fosil. En el equilibrio puntuado, es mas probable que encontremos mas fosiles
de especies estables y bastante dispersas durante su larga historia; y menos
probable que podamos encontrar especimenes que fueron parte de poblaciones
pequeiias y locales que vivieron durante el propio evento de especiacion
transicional. Mucho de esto se mantiene cierto para el origen rapido de grupos
mayores de organismos: nosotros podemos encontrar insectivoros fosiles y atin
murci¢lagos fosiles (aunque no son muy comunes), pero de los intermedios
entre murciélagos e insectivoros primitivos no tenemos vestigios.

Sin embargo, los organismos intermedios estuvieron ahi, y algunas ve-
ces tenemos la fortuna de encontrarlos. Cuando sucede, ellos validan amplia-
mente una interpretacion basicamente darwiniana de cambio evolutivo a gran
escala. Por ejemplo, en la secuencia Karroo de la actual Africa del Sur, se
encuentra una rica serie de fosiles pérmicos y tridsicos que muestran una se-
cuencia de reptiles progesivamente mas parecidos a mamiferos (figuras 7y 8).
La articulacion entre la mandibula y el craneo en un mamifero esta formada

- por dos huesos: el “dentario” de
lamandibulay el “escamoso” del
craneo. En el craneo reptiliano,
esta articulacion esta formada
por los huesos “cuadrado” y
“articular”. Algunos de los
fosiles de Africa del Sur mues-
tran actualmente una doble arti-
culacion de la mandibula: tanto
el viejo cuadrado-articular

Figura 7. Endothiodon angusticeps, un dicinodonto reptiliano como también el con-
(reptil mamiferoide primitivo). Pérmico Superior (247 d i .
millones de afios). Africa del Sur. Las unién en tacto dentario-escamoso mami-

mandibulares de esta especie se ajustan al viejo patron | feroide recién evolucionado.
reptiliano. Aqui se presenta un hueso en el oido medio. Posteriormente. cuando el
b
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dentario-escamoso se convirtié en la unica
union en los mamiferos verdaderos, el
cuadrado y el articular se transformaron en |
el yunque y, el martillo, huesos diminutos que,
junto con el estribo ya presente en los repti-
les, forman los tres huesos caracteristicos del
oido medio de los mamiferos. El registro fosil
no conserva los detalles de la transformacion
de la uniéon mandibular a los huesos del oido
medio- jpero la transicion se lleva a cabo ain
en el desarrollo embriolégico de cada uno de

los mamiferos vivientes!

Archaeopteryx, la primera ave que se
conoce, es también el mejor ejemplo de una
transicion anatomica entre grupos mayores:
en este caso, los reptiles terrestres (especi-
ficamente los dinosaurios) y las aves
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Figura 8. Craneo de una especie no
identificada de un tritilodonto, un rep-
til mamiferoide avanzado. Tridsico
(210 millones de afios). Monument
Valley, Arizona, USA. El de los
tritilodontos fue un grupo que retenia
los viejos elementos reptilianos de la
mandibula, pero presentando una gran
expansion del hueso dentario. Apare-
ce cerca de la transicion entre las con-
diciones reptiliana y mamiferoide.

modernas. Unicamente se han recuperado cinco especimenes del Jurasico medio,
todos ellos de la caliza “Solnhofen” de Bavaria (Sur de Alemania) (figura 9).

Figura 9. Archaeopteryx lithographica, un mol-
de de la primera ave que se ha encontrado.
Jurasico Superior (150 millones de afios). Bavaria,
Alemania. Esta es la famosa forma «interme-
dia» entre reptiles y aves verdaderas, un mo-
mento de la historia evolutiva capturado por
solo cinco especimenes conocidos hasta ahora.

Esta caliza es de un grano tan fino que
la cantera fue explotada inicialmente
por proveer lajas para su uso en
litografia. Capaz de transmitir detalles
finos del trabajo artistico a la pagina de
impresion, la caliza Solnhofen también

‘| revela de manera bella y sorprendente,

los detalles anatomicos de una era pa-
sada: alrededor de los huesos podemos
ver las finas impresiones de las plumas,
el sine qua non de las aves.

(Qué entendemos realmente
por “intermedios” en evolucion? Pode-
mos suponer que una criatura interme-
dia entre un dinosaurio carnivoro bipedo
y un gorrion comun podria ser
intermedio en todos los aspectos, pero
eso no es lo que vemos: Archaeopteryx
tiene algunas caracteristicas avanzadas
de ave y algunas retenciones primiti-
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vas (caracteristicas anatomicas que tomo de sus ancestros reptilianos). Tiene
las alas y las plumas de una ave, pero la cara y la cola de un dinosaurio carni-
voro. Es una mezcla de caracteristicas reptilianas y de ave. De acuerdo a la
monografia hecha en los afios 50 por Sir Gavin deBeer, famoso embridlogo
convertido temporalmente en paleontdlogo, Archaeopteryx es un mosaico, mas
que una combinacion.

—
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Figura 10. Mesohippus bairdii, una especie de acballo primitivo. Oligoceno (30 millones de aflos).
Dakota del Sur. Atn cuando gran parte de la evolucion del caballo tuvo lugar en América del Norte,

los primeros estudios sobre los parientes fosiles de los caballos en Europa estuvieron entre los
primeros que aplicaron los principios Darwinianos en la interpretacion del registro fosil.

Lateoria darwiniana basica de la adaptacion del organismo al ambiente
mediante la seleccion natural permanece intacta. Pero el esquema original, que
predice cambios a gran escala por la simple acumulacion de pequefios cambios
a través de largos periodos de tiempo, evidentemente no funciona (figuras 10,
11y 12). Simpson comprendi6 que el registro fosil no concuerda con este es-
quema simple: las tasas evolutivas no son constantes. Pero el registro fosil tiene
mas qué decirnos acerca de las circunstancias que rodean a los cambios
adaptativos mayores, otro de los elementos clave en la secuencia de la historia
de la vida, el cual es crucial para comprender como ocurren las transformacio-
nes adaptativas mayores en el proceso evolutivo.

El modelo macroevolutivo

Lanaturaleza en verdad detesta tener algun vacio. Los paleontdlogos evoluti-
vos de la era moderna estan convencidos de que este viejo axioma es tan
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Figura 11. Mesohippus bairdii, otra vista del mis-
mo ejemplar de la figura anterior. A primera vista,
los cambios evolutivos en el tamafio relativo del
cuerpo, en el numero de dedos del pie, y en la
conformacion de los dientes, muestran haber sido
graduales y progresivos en la evolucion del caba-
llo. Sin embargo, George Simpson sefialé que la
evolucion del caballo no fue simplemente cuestion
de la modificacion de los rasgos dentro de un solo
linaje, por el contrario, involucré una diversifica-
cién continua de diferentes especies, desde el
Eoceno hasta tiempos modernos.
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verdadero para el proceso evolutivo
como lo es para otras esferas de fe-
némenos naturales. A una escala

[ mas pequefia, si existe la variacion
| requerida, la seleccion natural podra

modificar rapidamente la carac-
teristica del organismo para competir
en condiciones de ligera alteracion.
En la escala ecoldgica, si se abren
nuevos habitats, los organismos
podran arribar rapidamente y
comenzar a tomar ventaja de la
nueva oportunidad. Las islas
volcanicas son ejemplos maravi-
llosos: cuando Krakatoa, entre Java
y Sumatra, hizo erupcion explosiva-
mente en 1883, todas sus criaturas
vivientes fueron destruidas. Pero las
plantas y, poco mas tarde un variado

conjunto de animales, reaparecieron rapidamente, provenientes de las islas
vecinas mas grandes. Surtsey, una isla que emergi6 en el Atlantico lejos de la
costa de Islandia en 1966, fue poblada igual de rapido.

Comunmente ocurren patrones similares en la macroevolucion. Y en
esto radica una clave importante para comprender la dindmica de la historia de
la vida. El registro fosil proclama la generalizacion de que, cuando se presentan

oportunidades y no existen especies alli
(o solo muy pocas) que sean capaces
de aprovecharlas, apareceran nuevas es-
pecies que pueden tomar ventaja, especies
cuyos organismos pueden existir y repro-
ducirse bajo las nuevas circunstancias.
Cuando las grandes areas se abren, la evo-
lucion resulta exhuberante. Y es entonces
que las transformaciones a gran escala
tienen lugar.

Dos tipos de circunstancias
representan territorios evolutivos virgenes
que con frecuencia son seguidos de
manera rapida por cambios evolutivos

Figura 12. Mesohippus bairdii, acercamien-
to del mismo ejemplar de la figura anterior.
Simpson utilizé la evoluciéon del caballo
como un ejemplo de su idea de «evolucion

cuantica», en donde el cambio de
ramoneadores a apacentadores fue consi-
derado muy rapido, un recurso de «todo o
nada» en efectos adaptativos.
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mayores. Uno es simplemente la confrontacion inicial de los sistemas vivientes,
en habitats enteramente nuevos. En otras ocasiones, los linajes individuales
penetran a ambientes previamente ocupados por otros habitantes. Las aves y
los insectos (sin mencionar a los ya extintos reptiles voladores del Mesozoico:
los pterosaurios) habian estado volando largo tiempo antes que los murciélagos.
De igual manera, grupos diferentes de reptiles marinos (plesiosaurios e
ictiosaurios) ya habian regresado al mar, evolucionando a partir de ancestros
terrestres, mucho tiempo antes de que las ballenas se adaptaran a este medio.
Estos son casos aislados. Lo que ocurre cuando regiones nuevas se
abren por primera vez es algo enteramente novedoso. Tales eventos en la his-
toria de la vida estan registrados en algunas de las rocas mas antiguas. Dos
episodios fueron especialmente criticos en relacion a la evolucion de las plantas
y de los animales multicelulares: el primero fue la radiacion rapida de la vida
animal compleja cerca de la base de lo que llamamos el periodo Cambrico,
hace unos 570 millones de afios; el segundo fue la invasion siltrica de la tierra
por muchos linajes diferentes, iniciando con la evolucion de las plantas superio-
res, pero incluyendo diferentes linajes de artropodos (insectos, arafias y demas
parientes), moluscos, gusanos anélidos y, por supuesto, vertebrados.

El primer medio para sustentar a la vida fue, con seguridad, el agua: los
mares antiguos que habian
cubierto la mayor parte de
la superficie terrestre
durante millones de afios.
La evolucion de todos los
phyla mayores tuvo lugar
por debajo de la zona de
oleaje. Los fosiles de
i estas criaturas antiguas

Figura 13. Forma no identificada de un estromatolito, una |n0S muestran que los
alga verde-azul litificada. Precambrlco (1.5 mlllgnes de anos) procesos macroevolutivos
Death Valley, USA. Las bacterias fueron las primeras, y du- R
rante casi 2 mil millones de afios, las tnicas formas de vida en fueron establecidos muy
la Tierra. Los estromatolitos se estan formando atn en Shark répidamente en la historia

Bay, Australia. de la vida (figura 13).
Los fosiles mas antiguos, bacterias sencillas, tienen casi 3.5 mil millo-
nes de afios de antigiiedad. Durante los primeros dos mil millones de afios de la
vida, las bacterias parecen haber sido la tinica forma de vida, aunque algunas
de estas formas “procariontes” unicelulares crecieron proximas entre si, for-
mando capas que se acumularon una sobre otra hasta construir grandes monti-
culos en forma de col sobre el piso marino (figura 14). Los organismos




MACROEVOLUCION 229

unicelulares complejos (“eucariontes™)
aparecen en rocas que han sido fecha-
das en 1.3 mil millones de afios. Las
células eucariontes se encuentran ab- |
solutamente en todas las formas de vida
excepto en las bacterias: las algas y
las amibas son eucariontes unicelulares.
Pero las plantas, los animales, y aiin
los hongos son organismos
multicelulares con el mismo plan celular
basico eucarionte de una modesta

Figura 14. Cryotozoon, un estromatolito.
. . Cambrico Superior (515 millones de afos).
amiba unicelular. En el lapso entre la [Saratoga springs, New York. USA. Este

primera aparici(')n de procariontes y la |estromatolito fue formado después del adveni-

miento de las formas de vida multicelulares.

llegada de eucariontes, unos dos mil mi-
llones de afios mas tarde, la evidencia geoquimica sugiere que la atmodsfera de
la Tierra habia ganado el suficiente oxigeno (por expulsion de gases de los
volcanes, asi como por las actividades fotosintéticas de algunos de los primeros
procariontes) para cambiar de un medio reductor a uno oxidante. La inmensa
mayoria de las criaturas modernas dependen directamente del oxigeno para la
base de sus actividades fisiologicas.

Tenemos un registro escaso de las condiciones terrestres en las areas
expuestas a la atmosfera precambrica. Pero sabemos que la vida surgio en el
mar y que estuvo confinada enteramente por millones de afos a los habitats
acuosos. Al menos 600 millones
de anos después de que la vida
con células complejas habia apa-
recido, la vida continu6 estando
restringida a pequefios organis-
mos eucariontes y procariontes
| acuaticos.

En rocas que se forma-
& ron unos 100 millones de afios
antes del Cambrico, encontra-
mos los primeros indicios indis-
cutibles de vida multicelular com-
pleja. Los restos de corales de
cuerpo blando y de formas simi-
lares a gusanos que se han en-
contrado en lugares como las

Figura 15. Dickinsonia sp., Un metazoario con forma
de gusano. Precambrico Superior (600 millones de afios).
Ediacara. Australia. Una extensa fauna de animales de
cuerpo blando de afinidades evolutivas controvertidas se
encuentra en las rocas mas jovenes del Precambrico.
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colinas de Ediacara, en Australia,
| registran la fase mas antigua de la
¢l historia de los metazoarios (animales
| complejos) que se conocen. Que ellos
hayan sido los precursores de los
trilobites, de los braquiépodos y de otros
linajes que aparecen abruptamente en
: B i la base del Cambrico, es un tema que
Figura 16. Una laja de Burgess Shale con | actualmente se estd discutiendo entre
Anomalocaris y Ogygopslys. Anomalocaris es | |os paleontélogos (ﬁgura 15)

o to de atpude xint » gonss o | B aos recientes, los estudios
de afios). Columbia Briténica, Canada. de campo cuidadosos han revelado una
Burgues Shale represt?nta una ventana hacia | ahyndancia de pequeﬁos fosiles de
la diversidad de la historia temprana de la . .
vida, preservando una coleccion espectacular COIlChaS_]IlStO por deba]o de la base del
de organismos de cuerpo blando con estructu- [ Cambrico, ademas de los rastros ypistas
ras deicadas. de criaturas de cuerpos grandes, entre
ellos indudablemente los trilobites primitivos (figura 16). Entonces, al inicio del
periodo Cambrico, dentro de un lapso de 10 millones de afios (relativamente
rapido), aparecieron todos los grandes grupos de vida animal compleja -todos
los phyla-. Diez millones de afios pueden parecer una gran extension de tiem-
po, pero hay que considerar que llevo casi 3 mil millones de afios para que la
vida tuviera sus primeros indicios en el registro fosil. Y hay que considerar
también que, hasta donde sabemos actualmente, ningtin otro phyla animal nue-
vo se ha originado desde el Cambrico Temprano (figura 17).

De aqui en adelante encontramos un
patron familiar, en una escala verdaderamen-
te grande: casi siibitamente, el espectro total
de vida invertebrada incluyendo esponjas, |
braquidépodos, artropodos (trilobites,
quelicerados y crustaceos), moluscos, ademas
de cordados sin columna vertebral del mismo s
phylurn de los vertebrados, entré en escena Figura 17. Conularia crawfordsvillensis,
en este mundo. Para el final del Cadmbrico, |un fosil exquisito de afinidades
tenemos registros de todos los grandes gru- flo ologicas inciertas. Misisipico Infe-

or (340 millones de afos). New

pos de invertebrados de concha dura y cier- | Providence, Indiana. La mayoria de los
tas evidencias de que los vertebrados habian fésiles de relaciones evolutivas enig-
. . . maticas provienen de la parte mas
aparemdo también (pensemos que los fosiles temprana del registro estratigrafico;
de peces definidos mas antiguos son del |esta especie es un sobreviviente tardio
Ordovicico medio) (ﬁgura 18). /Qué pudo de un linaje conocido desde el Cambrico.
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haber causado tal proliferacion? ;Por qué
| ocurrid esto en el punto que hemos llamado
retrospectivamente la “base del Cambrico? La
sospecha recae en la continua elevacion del
oxigeno atmosférico hasta un punto en donde
¥ esta substancia vital llega a una nivel critico
¥ de saturacion en el agua del mar, lo bastante
alta para permitir por primera vez las
actividades metabolicas de animales grandes
y complejos. La fuerza expansiva del oxigeno
en el agua paso un umbral critico, creando un
ambiente explotable, y la evolucion produjo una
respuesta inmediata.

La oportunidad llama a la puerta, la

Figura 18. Phylograptus sp., un
graptolito del Ordovico Inferior (500 X R
millones de afios), Idaho, USA. |puerta se abre y la vida prolifera en formas

Organismos flotadores de los mares | que nunca antes habian existido. Algo similar

antiguos, los graptolitos son parien- , . . . .
tes extintos de los hemicordados, por | COMENZO a ocurrir cuando la vida invadi6 el

lo que estan relacionados con los [ ambiente terrestre, hace poco mas de 400
cordados, incluyéndonos a nosotros | \jyil|gnes de afios, durante el periodo Silurico.
L Primero, las plantas primitivas establecieron
una cabeza de playa ecologica. Fueron seguidas rapidamente por los primeros
insectos y otros artropodos terrestres, incluyendo un conjunto de criaturas se-
mejantes a las arafas. En el Devonico medio, hace alrededor de 385 millones
de afios, existieron muchas formas de vida vegetal compleja. Realmente ya
habian aparecido los primeros bosques, aunque de helechos arborescentes. Los
peces crossopterigios, con sus aletas lobuladas y pulmones que no se habian con-
vertido en vejigas natatorias (como ocurrid en sus parientes mas cercanos, los
actinopterigios, el grupo principal de peces que tenemos actualmente) estaban
adaptados para incursionar en forma prolongada sobre la tierra. Pronto dieron lugar
alos primeros anfibios.

Pero las explosiones del Cambrico y del Silurico fueron circunstancias
excepcionales. La mayoria de la historia evolutiva de los linajes no incluye
penetrar hacia regiones ecologicas previamente desocupadas. Es relativamen-
te facil profundizar sobre como las formas vivientes, una vez resueltos los pro-
blemas fisiologicos (como la disponibilidad insuficiente de oxigeno, o el proble-
ma planteado para los organismos acuaticos para condiciones externas en tie-
rra seca), pudieron proliferar en una amplia variedad de nichos. Pero esta no
puede ser la historia entera de la macroevolucion: tuvo que haber habido mucha
historia evolutiva y también muchos cambios adaptativos a través del tiempo
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que no vinieron |-
como una invasion |
simple de regimenes |,
ecologicos total-
mente nuevos. ;Qué
ocurrié realmente
una vez que los
ecosistemas  se
habian establecido

Figura 19. Tentaculites
gyracanthus, otro organis-
mo foésil de afinidades
zoologicas inciertas.
Devoénico Medio (405
millones de afios). Near
~ Albany, Nueva York. Los
paleontologos  buscan
continuamente mejores
ejemplares, y aplican una
. amplia variedad de medidas

completamente?, analiticas para determinar

, las relaciones evolutivas
(;Y como entra en : de grupos tempranos;
los Procesos macro- ' Tentaculites y sus parientes
evolutivos el destino contintan siendo un

| . misterio.
de los ecosistemas?

(figura 19).

La extincion y la macroevolucion

En los ultimos afios, hemos cambiado radicalmente nuestra vision de los
dinosaurios. Mas paleont6logos que nunca estan trabajando incansablemente
tanto en el campo como en el laboratorio, aprendiendo mas y mas acerca de
estos simbolos de la vida antigua. Por ahora, todos estan de acuerdo en que los
dinosaurios aparecieron en el Triasico Superior y que, después de 150 millones
de afios, desaparecieron a finales del Cretacico, durante los eventos de extinciones
masivas mas famosas del pasado (figura 20).

Los dinosaurios
fueron los principales

‘| Mesozoico. Entre ellos, los
herbivoros eran de todos
tamafios; algunos vivieron en
manadas y pudieron haber
migrado con las estaciones.
Hubo carnivoros grandes y
pequenos. Podemos pensar

Figura 20. Velociraptor mongoliensis, un dinosaurio -
carnivoro. Cretacico Superior (90 millones de afios). Flaming | que muchas comunidades de
Cliffs, Mongolia. No todos los dinosaurios fueron grandes dinosaurios de el Mesozoico
como lo demuestra claramente el craneo de este pequeiio
carnivoro.

(figura 21) pudieron presen-
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tar la misma complejidad ecologica que
una comunidad actual de mamiferos tro-
picales, como las de el este de Africa.

Cuando el astuto King Kong
lucha en el cine contra el atolondrado,
si bien fuerte y feroz Godzilla, él
depende de su cerebro para combatir a
una musculatura superior. Su combate

es una version ficticia de

interpretacion de la extincion de los| saurio carnivoro. Jurasico Superior (150
dinosaurios que prevalecia hasta hace| millones de afios). Como Bluff, Wyoming.
poco: los dinosaurios fueron los mamiferos no podrian haber sido capaces
ampliamente desplazados por los| de diversificarse y presentar a sus propios
mamiferos recién evolucionados. Su

) -

la Figura 21. Ornitholestes hermanni, un dino-

Sin la eventual extincion de los dinosaurios,

actores en el escenario ecoldgico de la vida.

momento habia llegado, y ellos no pudieron competir por mucho tiempo con sus
contrincantes, los habiles mamiferos. Los mamiferos tomaron el poder, des-
pués de dejar fuera de la jugada a sus rivales, y el resto, como dicen, es historia.

De hecho, esta vision particular esta tan muerta como los dinosaurios.
Los dinosaurios fueron activos, habiles y ecolégicamente bien diversificados.
Sufrieron muchos reveses durante el curso de su existencia, siempre regresan-
do una y otra vez hasta que finalmente declinaron al término del Cretacico.
Mientras tanto, los mamiferos habian permanecido un lapso similar al de los

dinosaurios: como lo demuestra el

Figura 22. Bulganbaatar sp., craneo muy
raro de un mamifero primitivo del
Cretéacico. Cretacico Superior (90 millones
de afios). Flaming Cliffs, Mongolia. Los
mamiferos aparecieron en el Trasico, casi
al mismo tiempo que aparecieron los
primeros dinosaurios. Los mamiferos
permanecieron pequeilos, posiblemente
como miembros furtivos de los ecosistemas
terrestres durante la existencia de los
dinosaurios.

registro fosil del Tridsico Superior de
ambos grupos. Sin embargo, los mamiferos
primitivos fueron relegados a la posicion
de las “ratas de Mesozoico”, jugando
papeles pequefios en las comunidades
ecologicas dominadas por sus parientes
vertebrados reptilianos (figura 22).

La verdad es que aquellos
mamiferos pequenos y habiles podian
correr y escaparse entre las patas de los
dinosaurios hasta que éstos sucumbieron
finalmente (aunque no por una falla de
ellos) durante el mayor colapso ecologico
que elimind a gran parte de las formas de
vida hacia el final del Mesozoico, en el
limite K-T. Los mamiferos se las
arreglaron para sobrevivir, aunque también
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sufrieron pérdidas durante la gran extincion masiva. Pero no fue hasta que tuvo
lugar un colapso ecologico mundial y general en el que los dinosaurios fueron
diezmados (al lado de muchos otros grupos de animales y plantas) que los
mamiferos finalmente se enfrentaron a la vida en la Tierra por primera vez sin
dinosaurios contra quien luchar.

Y alli esta, en esencia, el significado de la extincion en la macroevolucion.
Momento tras momento vemos ejemplos de grupos que sobrevivieron por lar-
gos periodos de tiempo, generalmente con muchas especies diferentes (pense-
mos que, como hemos visto, los fosiles vivientes provienen caracteristicamente
de linajes que tipicamente tienen pocas especies en cualquier momento dado
del tiempo geologico). Continuamente, las especies individuales se extinguen, y
otras nuevas evolucionan, pero nada importante sucede en términos de innova-
ciones evolutivas dentro del grupo completo. Entonces el grupo es mermado
drasticamente por un episodio de extincion. Si alguno de sus miembros perma-
nece, viene un periodo tipico de proliferacion, frecuentemente después de un
poco de rezago: toma tiempo a la vida el recuperarse y producir por especiacion
a todos los actores para el nuevo escenario ecoldgico. Y es entonces cuando
tipicamente aparecen las innovaciones.

Los cefalépodos amonoideos son un ejemplo preciso de ello. Provinien-
do de ancestros similares a los nautiloideos en el inicio del periodo Devonico,
estos parientes con concha de los calamares y de los pulpos, tuvieron una his-
toria larga y exhuberante. Al proliferar
ampliamente en el Paleozoico superior,
fueron muy numerosos y dejaron un
registro fosil abundante que persistio a
través del limite Paleozoico-Mesozoico y
que aumentd a lo largo de todo el
Mesozoico. Entonces, finalmente se
extinguieron durante la misma serie de
eventos que eliminaron a los dinosaurios.
Los gedlogos aman a los amonites por su
registro fosil tan abundante y por su
evolucion generalmente rapida que permite | , 4

C . . , . .., Figura 23. Dactylioceras tenuicostatum,
subdividir el tiempo geoldgico con precision |y cefalspodo ammonoideo. Jurdsico
a través del Paleozoico superior y, | Inferior (185 millones de afios), Yorkshire,

especialmente el Mesozoico. Inglaterra. Esta especie es un miembro
relativamente temprano de la radiacion

Hay tres grandes grupos de| de los ammonites, después de la
amonoideos: los goniatites, los ceratites y desaparicion de la mayoria de los ceratites

. . L. 1 final del Triasico.
los amonites. Difieren principalmente en L2 2 < "T85
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el grado de complejidad que muestran las lineas de “suturas” de la concha.
(Las suturas se formaron por la interseccion de los tabiques internos con la
concha externa del amonite). Los goniatites aparecieron primero y dominaron
las faunas de amonoideos hasta la mayor de todas las extinciones al final del
periodo Pérmico. Sélo unas pocas especies de amonoideos cruzaron el limite
(figura 23). Una de ellas dio origen a la siguiente proliferacion de amonoideos
los ceratites, con una sutura de disefio mas avanzado y complejo. Entonces
ocurrio nuevamente: los ceratites se extinguieron en la gran extincion de finales
del Triasico. Una vez mas, unas pocas especies pudieron continuar, y entre
ellas, una dio origen a los amonites avanzados que proliferaron y formaron una
parte importante de la vida marina para el resto del Mesozoico.

Los actores recientemente evolucionados que se establecieron en los
ecosistemas después de las grandes extinciones masivas pudieron ser (pero no
siempre) los descendientes directos de sus predecesores recientemente extin-
tos. Las aves, y no los mamiferos, descendieron de los dinosaurios después de
la extincion K-T. En extinciones menores, las especies descendientes pudieron
reemplazar simplemente a sus propios parientes cercanos, como parece haber
sido el caso cuando la especie Phacops reemplazd a sus ancestros inmediatos
superiores después de que los mares se secaron en el medio-oeste de Norte
América en tiempos del Devonico Medio. Existen casos intermedios, en donde
los sucesores ecoldgicos pueden ser linajes subordinados cuyas adaptaciones
necesitan reacondi-
cionarse antes de que
puedan reemplazar a sus
parientes recién extintos.
La evolucion de los
corales proporciona un
buen ejemplo del reem-
plazamiento por parte de
un linaje recién evolucio-
nado que toman el papel
ecologico de sus parientes
que han sucumbido duran-
te una extincion masiva.

Por afios, se ha
Figura 24. Synaptophyllum sp. , un coral rugoso colonial. .
Devénico Medio (385 millones de afios). Nueva York. Aunque sabido .que los c'oral.es
muchos corales rugosos del paleozoico vivieron en forma paleOZOICOS se extinguie-
individual, algunos fueron coloniales, y casi superficialmente | ron durante la crisis
muy similares a los corales escleractinidos modernos.

Permo-Triasica. Casi in-
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mediatamente después, en el Triasico,
reaparecieron los corales y, entre otras cosas,
comenzaron una vez mas su habito como
constructores de arrecifes (figura 24). Durante
mucho tiempo, los expertos discutieron como fue
que los corales rugosos pudieron haber dado
origen a las especies del Triasico, que son los
ancestros directos de los corales modernos, o
“escleractinidos” (figura 25). Los dos grupos
difieren radicalmente en el disefio anatdomico
interno y tienen diferentes formas minerales de
carbonatos de calcio en sus tejidos esqueléticos
pétreos. Sabemos que actualmente los parientes
mas cercanos de los corales modernos son las
“anémonas”, quienes lucen similares a los corales,
con la excepcion de que carecen de los tejidos
esqueléticos duros de los corales verdaderos. La
cuestion es que los corales modernos aparecieron
cuando las formas desnudas evolucionaron a

Figura 25. Septastrea marylandica,
un coral colonial que pertenece al grupo
moderno conocido como escleracti-
nidos. Mioceno Superior (8 millones
de afios). Maryland. A pesar de su
similitud superficial con los corales
tabulados y rugosos, los escleractinidos
del Mesozoico y del Cenozoico estan
probablemente mas relacionados con
las anémonas marinas modernas, las
cuales carecen de estructuras
esqueléticas duras.

esqueletos calcareos, algo que ocurrid solo después de que sus contrapartes
ecologicas del Paleozoico, los corales rugosos, se habian extinguido completa-

mente (figura 26).

recuerdan a los corales cerebro de los mares modernos.

Figura 26. Halysites sp., un coral colonial (“tabulado”). Silurico
Medio (425 millones de afios). Clark County, lowa. El hermoso
coral “ribbon candy”, pertenece a un grupo que siempre vivio en
colonias. Algunos tabulados formaron cabezas masivas que

La extincion oftre-
ce claramente la clase de
oportunidades evolutivas
que hemos visto llegar al
escenario cuando los
organismos invaden total-
mente regiones ecologicas
nuevas y no ocupadas
previamente. Los cam-
bios evolutivos mayores,
ya sea si son dentro de
grupos bien establecidos,
o siinvolucran el origen de
grupos con adaptaciones
novedosas, ocurren casi
siempre después de los
principales eventos de
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extincion. No son simplemente extinciones de linajes aislados: la clase de
extinciones que tienen un efecto realmente mayor en la evolucion subsecuente,
son precisamente aquellas que cortan drasticamente a los ecosistemas a través
de regiones enteras, y algunas veces aun globales. En otras palabras, las
verdaderas extinciones masivas.

Macroevolucion: algunos comentarios finales

Las innovaciones evolutivas significativas ocurren en proporcion baja a menos
que las extinciones tengan un impacto ecologico de gran magnitud. Pensemos
que la vida en las comunidades ecologicas transcurre generacion tras generacion.
Sin duda, después de cientos de afios hay algin grado de cambio evolutivo dentro
de la mayoria de las especies que forman parte de esos ecosistemas. No obstante
(como hemos visto), las especies tienden a permanecer esencialmente iguales.
Algunas especies se extinguen con el tiempo porque presumiblemente,
no pueden ubicarse mas alla del habitat reconocible cuando los cambios am-
bientales alteran la distribucion de los habitats aledafios. También emergen es-
pecies nuevas. Aquellas que ecologicamente son lo suficientemente distintas
para encontrar un sitio en
donde establecerse, so-
breviven. Comunmente,
estas son especies que
difieren, en algiin grado
perceptible, de sus espe-
cies ancestros. Este es el
nivel de “equilibrio puntua-
do”, con especies que
muestran poco o ningin
cambio apreciable duran-
te su historia. Ocasio-
nalmente, las especies
bien establecidas dan
origen a especies descen-
dientes nuevas, repro-
ductivamente distintas. E1

Figura 27. Antedon pinnatus, un crinoideo sin tallo, o “lirio de | cambio anatomico, usual-
2? . Jura51co Superior (150 millones ‘de afios).Eichstitt, Bavaria, mente rnodesto, parece

emania. Las tendencias evolutivas que conducen a la
especializacién ocurren probablemente a través de una serie de | €star concentrado alrede-
eventos de especiacion, mas que de la transformacion direccional | Jor de los eventos de
simple de un solo linaje.

especiacion. Esto signi-
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fica que solo aquellos grupos reproductivamente nuevos (aquellas especies
nuevas) que ecoldgicamente (y anatdmicamente) son lo bastante distintas de
sus ancestros, sobreviviran y prosperaran lo suficiente para aparecer en primer
plano en el registro fosil.

Ocasionalmente se vera (y aqui comenzamos a manejar aspectos de
macroevolucion) que un grupo de especies relacionadas dentro de un linaje
toman una “idea” anatdmica y la desarrollan a través del tiempo. Como se ha
comentado en otros escritos, las especies pueden “formarse” de varias maneras
dentro de los linajes que evolucionan, y las adaptaciones complejas pueden
desarrollarse como resultado de una serie de especiaciones sucesivas (figura 27).
Hay que recordar que en la evolucion humana, el tamafo del cerebro se
incremento durante los 4 o 5 millones de afios pasados, aunque el tamaio esta-
ble del mismo fue evidentemente favorable dentro de las especies individuales.
Lo que vemos es una mejor sobrevivencia para las especies de cerebro mayor
dentro del linaje humano a través del tiempo. Lo que nosotros no vemos es la
evidencia de un incremento lento, gradual y eminentemente progresivo en el
tamatfio del cerebro dentro de una linea de hominido particular, avanzando regu-
larmente desde un punto en el tiempo, hace 4 o 5 millones de afos, hasta el
momento actual.

Sin embargo, la mayoria de las veces, es comin que suceda dentro de
estos ecosistemas estables y duraderos a medida que avanza el tiempo geoldgico.
Como hemos visto con anterioridad, los paleontdlogos saben que la vida actual-
mente se presenta en una serie de “paquetes” distintos en la sucesion de comu-
nidades marinas del Paleozoico. Los paquetes son apilados, uno tras otro, en el
tiempo geologico. Un mar interior, cubriendo la mayor parte de un continente,
se extenderd y disminuird, manteniendo una serie de comunidades
interconectadas con cientos de especies diferentes. Los habitats y las comuni-
dades, como hemos visto, cambian a su entorno. Pero la estructura total de la
biota esta mezcla compleja de especies, permanece igual por millones de afos.
Como hemos visto, el fenomeno de estasis describe la historia tipica de espe-
cies individuales. Debido a que la mayoria de las especies muestra estasis en
un grado u otro, no es sorprendente que el aspecto general del sistema ecologico
entero permanezca casi estable y “reconociéndose como el mismo”.

Durante millones de afios, esto ha sido 1o usual en términos ecologicos,
y por lo tanto también en términos evolutivos. La estabilidad en la evolucion
produjo estabilidad ecologica. ;O es el camino contrario: una estabilidad ecologica
larga lleva a una estabilidad evolutiva durante largo tiempo? La ecologia y la
evolucion estan interconectadas en una trama intrincada de causas y efectos, y
puede no existir una respuesta real a nuestra pregunta.
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Pero imaginemos lo siguiente:
supongamos que el cambio ambiental
nunca alcanza un umbral. Supongamos
que la mayoria de las especies son
perfectamente capaces de encontrar un
habitat apropiado la mayor parte del
tiempo. ;/,Qué sucede entonces? El
registro fosil indica que esto puede ser
muy comun. jAquellos conjuntos de vida
en el Paleozoico permanecieron en cual-
quier lugar de 5 a mas de 10 millones
de anos! ;Qué es lo que acaba con cada
conjunto y marca simultaneamente el )

e .. ..y . Figura 28. Goniaster sp., un equinodermo del
inicio del mgnente? Laextincion: cierto, tipo de las estrellas de mar. Cretacico Superior

la extincion eco]o’gica a través de la| (80 millones de afios). California. El cambio
logi evolutivo en el largo camino parece estar ligado
genealogia, €80 €s. a la extincion; las estrellas de mar, si bien han

Esto Signiﬁca que la extincidn | mostrado algunas modificaciones durante los
es absolutamente importante para los | £ 0 Pes e s b s permenia
procesos evolutivos. (ﬁgura 28). Los | forma basica, jugando esencialmente los mismos
eventos moderados de extincién, papeles ecologicos a través de toda su historia.
aquellos que comprenden a regiones relativamente pequefias y que eliminan a
pocos grupos de niveles inferiores (digamos especies y géneros), son seguidas
normalmente por la evolucion de nuevas especies y géneros. Estos recién llegados
son la base de los ecosistemas formados recientemente y, como resultado, los
nuevos ecosistemas no son totalmente diferentes a los ecosistemas anteriores
(asumiendo que la naturaleza general de los habitats es comparable a través de
los limites de las extinciones).

Las extinciones mayores, inter-regionales, con su gran efecto sobre el
numero y tamafio de los grupos que desaparecen, tienen mayores consecuen-
cias correspondientes a la evolucion subsecuente. Los eventos de extincion
que eliminan familias y 6rdenes enteros, grupos de rango mayor en la jerarquia
linneana, son seguidos por una proliferacion evolutiva e innovaciones adaptativas
tales, que llegan a existir grupos enteros nuevos de un rango taxonémico com-
parable. Las grandes extinciones masivas determinan los cambios mas sobre-
salientes dentro del esquema evolutivo y la complejidad de los ecosistemas
posteriores.

Ahora, pensando nuevamente en los mamiferos, fue una gran fortuna
que ellos estuvieran ahi cuando los dinosaurios finalmente dejaron de tener el
mando de los ecosistemas terrestres. Después de una breve pausa, los mami-
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Figura 29. Coryphodon sp., un mamifero arcaico. Eoceno
(50 millones de afios). Big Horn Basin, Wyoming. Esta
fue una de las primeras formas de mamiferos “arcaicos”
que se extinguieron, seguidos por la evolucion de los
grupos modernos de mamiferos.

feros proliferaron ampliamente
en un inmenso batallon de
formas “arcaicas”. Muchas de
¢stas dejaron de vivir en el
Paleoceno (la primera division del
Cenozoico). Pero algunas
sobrevivieron y se convirtieron
rapidamente en nuestros
roedores, ungulados, carnivoros,
elefantes y, si, también en
nuestras ballenas y murciélagos
(figura 29). Nada tan
significativo en la evolucion de
los  mamiferos  ocurrid
posteriormente en los 50 y tantos
millones de afios desde el

Eoceno. A excepcion de nosotros mismos, desde luego. Los monos habiles,
entre los que nos contamos, representamos realmente un grado de innovacion y
en nuestra propia evolucion, esta la evidencia clara de que la extincion jugd un
papel importante. El tiempo que manejemos la batuta, sera determinante en
retrospectiva (a la vista de quien revise el registro fosil) para que nosotros
mismos constituyamos un caso legitimo de macroevolucion.

Texto original en inglés, tomado de: Eldredge, N., 1991. Fossils. The
evolution and extinction of species. Abrams, New York, pp. 164-200.
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Macroevolucion y Registro Fosil
Steven M. Stanley

X _os ultimos afios se han caracterizado por una animada controversia sobre el
marco temporal en que se da la evolucion, la legitimidad del concepto de
macroevolucion y la historia de estas y otras cuestiones relacionadas. En el
centro del debate se encuentra la llamada evolucidén puntuada o intermitente
que he definido como la aseveracion de que la mayor parte de la evolucion esté
asociada con la especiacion que se lleva a cabo en las poblaciones periféricas
(Stanley, 1979, p. 16). El modelo gradualista tradicional, por el contrario, postula
que la mayor parte de la evolucion ocurre dentro de especies ya establecidas.
Lo que se conoce del registro fosil, en lugar de documentar importantes
transiciones implicitas en la evolucidon gradual, se caracteriza por poseer un
aspecto claramente puntualista. En 1859 Darwin, defendiendo sus ideas
gradualistas, asever6 que el registro fosil era imperfecto y tal idea se mantuvo
vigente durante los siguientes 100 afios hasta que los trabajos de Eldredge (1971)
y Eldredge y Gould (1972) enfocaron la atencidn de los evolucionistas hacia el
modelo del equilibrio puntuado dada su mayor compatibilidad con los conceptos
biologicos de especiacion no tradicionales, conceptos a los que Dobzhansky
(1972) se refirid, al hablar de la lenta divergencia de las nuevas especies a
partir de formas ancestrales, como el “mecanismo usual y ortodoxo”. Antes
de Dobzhansky, Huxley escribi6 en el mismo sentido “La formacion de especies
constituye un aspecto de la evolucion; sin embargo una gran parte de ella
es en cierto sentido un accidente, un lujo biologico sin relacion con las
principales tendencias y la continuidad del proceso evolutivo™.

En realidad ha sido Mayr (1954, 1963,1970) quien desde mediados de
siglo argumentd mas fuertemente a favor de la importancia de la rapidez de los
eventos de especiacion. Mayr (1954) sugiri6 que la stibita aparicion de novedades
evolutivas en el registro fosil es resultado de rapidos cambios en areas locales.

La rapida transformacion de especies enteras después de largos periodos
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de estasis es una alternativa, a la rapida especiacion divergente y en este trabajo
también examinaré dicha alternativa que en parte puede ser incluida dentro del
modelo puntuado.

Mi interés en el modelo puntuado fue estimulado por las aseveraciones
de antiguos investigadores que pensaron que el testimonio del registro fosil era
ambiguo, creyendo que el estudio de los datos fosiles podria resolver el asunto,
propuse analisis formales que resultaron favorables al modelo puntuado (Stanley,
1975). Las pruebas mas importantes se desarrollaron posteriormente en una
contribucion (Stanley, 1979) acerca de la gran longevidad de las especies en el
registro fosil. Este analisis se etiquetd como la prueba de la radiacion adaptativa
dado que su conclusion fue que durante un evento tipico de radiacion adaptativa,
las principales transiciones evolutivas se dan durante intervalos geoldgicos muy
breves en comparacion a los intervalos en que suelen existir las especies sin
sufrir cambios. Las especies establecidas evolucionan tan lentamente que las
principales transiciones entre géneros y taxa superiores deben haber ocurrido
rapidamente dentro de pequefias poblaciones que no dejaron un registro fosil
legible. En la presente contribucion describiré las nuevas evidencias que refuerzan
el veredicto de la prueba de la radiacion adaptativa en favor del modelo puntuado.

Los Datos Fosiles y la Estabilidad de las Especies

La evidencia fosil fundamental en favor del modelo puntuado es el hecho de
que la evolucion filética es normalmente demasiado lenta. La evolucion filética
es la transformacion evolutiva de una especie completa (Simpson, 1953 p. 384).
Desafortunadamente, Templeton (1980) aplico una definicion diferente a la
palabra “filético” y consecuentemente se interpretaron mal varios de los puntos
fundamentales de mi trabajo sobre macroevolucion (Stanley, 1979). Algunos
cientificos se han negado a aceptar el uso de la longevidad de las especies para
medir tasas de evolucion filética, dado que solo es posible delimitar subjetivamente
a las especies fosilesy por ello las mediciones directas de cambio morfoldgico
han sido preferidas para el estudio de las velocidades o tiempos de evolucion
(Maynard Smith, 1981). Por el contrario, puedo argumentar que en la actualidad
los analisis taxondmicos ofrecen un claro y excelente esquema de como trabaja
la evolucion. Los datos morfologicos pueden ser utilizados, pero solo por medio
de una ardua labor y con escasos ejemplos. Por el contrario, las longevidades
minimas pueden ser determinadas para cientos de especies fosiles. El concepto
de especies puede variar entre diferentes investigadores, pero existe un solo
punto critico: los fosiles asignados a una sola especie por cualquier investigador
presentan extremadamente poca variacion en relacion al grado de cambio
asociado con la evolucion de un nuevo orden, familia o género.
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Nuestra inevitable incapacidad para reconocer especies hermanas en el
registro fosil no tiene relacion con lo adecuado o no del registro fosil para probar
el modelo gradualista. Un segmento de filogenia que comprenda a varias
especies idénticas y que persista con pocos cambios por largos intervalos de
tiempo, atestigua la estasis evolutiva, al igual que un linaje simple que sobrevive
por largos periodos con pocos cambios.

El temor a que el material esquelético fosilizado no refleje diferencias
especificas o de mayor jerarquia (Templeton, 1980) es también infundado. Los
argumentos puntuacionales basados en la longevidad de las especies (Stanley,
1979) mencionan taxa en los que se ha demostrado que los rasgos osteologicos
o dentarios son diagndsticos en la identificacion de especies vivientes (peces
dulceacuicolas y mamiferos terrestres) o para los cuales la morfologia esquelética
sirve como base principal para reconocer especies recientes (bivalvos marinos,
gasteropodos, equinoideos y foraminiferos).

Consideremos, por ejemplo, a las especies vivientes de equinoideos para
las que Mortenson (1925-1951) elabor6 una clara diagnosis que se basa
principalmente en la morfologia esquelética y que se ha utilizado por mas de
tres décadas solo con ligeros cambios y sin controversias ni criticas. De este
ejemplo podemos decir que: (1) las especies de equinoideos son reconocibles;
(2) latesta o esqueleto sirve para definir las especies vivientes con confiabilidad;
(3) latesta de los equinoideos fosiles se encuentra bien preservada; Kier (1974)
estima que la mitad de todas las especies de equinoideos fosiles de los pasados
65 millones de afios ya han sido descritas; (4) podemos facilmente ver que en
promedio las especies del Cenozoico Tardio perduraron dos millones de afios o
mas (Stanley, 1979); (5) existe una buena evidencia de que grupos de equinoideos
nuevos e inusuales han evolucionado durante intervalos de tiempo sumamente
breves (Kier, 1981), por ejemplo la evolucion de los equinoideos irregulares se
dio durante la ultima parte del Hettangiano o durante el Sinemuriano temprano
(un intervalo de solo 3 millones de afios); el Orden Clypeasteroida (galletas de
mar) evoluciono a partir de ancestros con formas muy diferentes en menos de
10 millones de afios; y las formas sumamente especializadas de los equinoideos
llamados ““sand dollars” evolucionaron a partir de los clypeasteroideos primitivos
en menos de 10 millones de afios (en todos estos ejemplos, los intervalos
representan el tiempo maximo en que se dio la transicion).

No podemos estimar la longevidad de las especies de ciertos taxa
(dinosaurios por ejemplo, que tienen un registro relativamente pobre, o los anfibios,
cuyo esqueleto brinda informacion que puede no ser confiable para identificaciones
especificas). Las limitaciones del registro fosil de tales taxa no deben ser utilizadas
para generalizar la existencia de errores en los analisis a nivel de especies.
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Entre los grupos de vertebrados, los mamiferos suelen ser los mas utiles.
Su registro fosil es bastante completo y sus molares, que sirven en gran medida
como base para definir muchas especies fosiles, son sumamente ttiles en estudios
evolutivos. Los patrones dentales sirven como criterio suficiente para reconocer
a muchas subespecies vivientes de mamiferos (Corbet, 1964) y sin lugar a
dudas dos géneros no pueden ser confundidos por sus dientes. Esto significa
que no ocurre una transicion adaptativa que se pueda medir dentro de los
mamiferos (no a nivel de género) sin una alteracion substancial de la morfologia
dental. Mas adelante en esta seccion revisaré nuevas evidencias sobre la
duracion de las especies de mamiferos, que apoyan fuertemente al puntualismo
evolutivo.

Un segundo nivel en el que los datos del registro fosil se relacionan con
la discusion sobre la evolucion puntual, se da con el debate acerca de que los
puntualistas tendemos a ver solo estasis en el registro, reconociendo especies
de larga duracion por el hallazgo de dos poblaciones morfologicamente muy
similares pero separadas por largos periodos de tiempo, equivocandonos al
reconocer la relacion filética entre dos poblaciones totalmente diferentes
separadas por una brecha similar (Levington y Simon, 1980). Este argumento
asume que la totalidad del registro fosil es imperfecto y que invariablemente
debemos seguir el juego taxondmico de conectar puntos discontinuos (especies)
en donde muchas lineas de descendencia son desconocidas. Mi analisis sobre
la longevidad de cronoespecies de mamiferos pleistocénicos de Europa (Stanley,
1978, 1979) fue disefiado para eliminar este gran problema. En este ejemplo, el
registro fosil es sumamente claro en el sentido de que el 85% de las especies
vivientes de mamiferos europeos se encuentran como fosiles en depositos
pleistocenicos (muchas de las especies restantes son aparentemente inmigrantes
recientes en Europa). Esto significa que podemos trazar la historia de casi
todas las especies vivientes hasta el Pleistoceno, logrando un analisis detallado
de sobrevivencia (Stanley, 1978, 1979), atin sin el cual las conclusiones generales
se mantienen: algunas especies indican una aparente divergencia entre
poblaciones que pueden sefialarse como cronoespecies diferentes.

Un segmento del registro de los mamiferos que es de una calidad suprema
se encuentra en la Cuenca de Big Horn, en Wyoming, del Eoceno Tardio. Aqui
muchos linajes pueden ser analizados a través de cientos de metros que componen
a la secuencia estratigrafica. Schankler (1980) ha mostrado que las especies
encontradas poseen una longevidad mucho mayor de lo que se pensaba.
Adicionalmente, las especies que una vez se creia se sustituian gradualmente
en el tiempo (Gingerich, 1974, 1976; Gingerich and Simmons, 1977), en este
afloramiento se encuentran juntas en los mismos niveles estratigraficos (Bakker
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and Schankler, en prensa). El analisis detallado efectuado por Schankler, en tan
solo una parte pequena de la cuenca de Big Horn, ha permitido conocer los
alcances estratigraficos de las especies que se enlistan en la Figura 1, donde se
muestran los alcances estratigraficos de 69 linajes, todos ellos con un buen
registro fosil dentro del intervalo de dos millones de afios que abarca la
hemerozona de Haplomylus-Ectocion. La continuidad de los registros para
los linajes estd indicado por un intervalo de muestreo de cada diez metros,
marcado por barras en el diagrama, y que en promedio representan de 40 000
a 70 000 afios. Este trabajo representa al conjunto de linajes fosiles mejor
documentado y es una muestra sin desviaciones. En ella no se aplica el
escepticismo de Levington y Simon (1980). Cualquiera de los linajes bien
documentados deberia exhibir cambios evolutivos significativos para el lapso
de tiempo representado, pero ninguno lo hace. Los datos de Schankler representan
colectas de solo una seccion compuesta local. Las longevidades dentro de la
Cuenca de Big Horn debieron ser mucho mayores y mucho mas atn a través
del rango completo de distribucion geografica de las especies. Ademas, 69
linajes representan una muestra muy grande que prueba como ha sido el proceso
evolutivo que origina a las especies de mamiferos. Los linajes deben comprender
un gran porcentaje de los mamiferos presentes en Norteamérica durante el
Eoceno Temprano.

La longevidad de las especies no puede ser evaluada en un vacio
temporal. El que la frecuencia de duracion de dos o tres millones de afios para
las especies de mamiferos sea lo comun, genera confusion cuando se reconoce
que durante el Eoceno Temprano, lapso de tiempo que enmarca a la Figura 1,
en el resto del mundo se dieron muchas transiciones evolutivas muy importantes.
El Eoceno Temprano cae en el intervalo del Cenozoico temprano en que se da
laradiacion de los mamiferos modernos. Romer (1969) enlista 23 nuevas familias
que aparecen durante el Eoceno Temprano. Con el origen de cerca de 900
géneros (Walker, 1975) y con una longevidad promedio de 8 millones de afios
para los géneros de mamiferos cenozoicos (Van Valen, 1973), podemos estar
seguros que varios cientos de géneros de mamiferos evolucionaron durante el
tiempo que abarca el Eoceno Temprano.

Observar que las especies establecidas de mamiferos sobrevivieron
durante todo el Eoceno Temprano cuando 23 familias distintas y cientos de
géneros estan evolucionando, me hace ver que no existe defensa para el
gradualismo. Las principales transformaciones evolutivas que ocurrieron durante
el Eoceno Temprano deben haberse concentrado en breves episodios de cambio
rapido. Irébnicamente, dos de las especies de larga duracion que aparecen en la
Figura 1 pertenecen a Hyracotherium (popularmente conocido como Eohippus)
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Figura 1. Se trata de sesenta y nueve linajes de mamiferos documentados en la parte central de la cuenca Big Horn. El intervalo de tiempo representado coincide
aproximadamente con el Eoceno Temprano cuando muchos taxa superiores nuevos de mamiferos evolucionaron. Las barras horizontales representan alcances locales de
especies. Las lineas verticales indican la presencia conocida de las especies. La incertidumbre en la escala del tiempo esta indicada por la porcion rota de la barra en la parte
alta del diagrama. Los linajes representados son aquellos que se han encontrado en esta localidad con dos 0 mas muestras y cuya primera aparicion es en la Zona de Rango
de Haplomylus-Ectocion. La flecha en el comienzo y final de un rango estratigrafico indica que se conocen registros anteriores o posteriores de las especies en otras areas.

(A partir de Schankler, 1980 y con modificaciones menores, como la de R. T. Baker).
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el género conocido mas antiguo de équidos. Aquellos que en el pasado
contemplaron la formacion del caballo moderno por medio una evolucion gradual,
utilizando a este género como la base del linaje, deben ahora enfrentarse al
hecho de que al menos dos especies de Hyracotherium persistieron por varios
millones de afos sin ningiin cambio apreciable.

Mi analisis del registro menos continuo de los mamiferos pleistocénicos
de Europa, descrito antes, se baso en la cauta suposicion de que todas las
transformaciones especificas que se cree han ocurrido, son reales. La notoria
longevidad de las especies encontradas en los depdsitos de la cuenca de Big
Horn, donde el registro fosil es casi continuo, sugiere que la evolucion filética
es considerablemente mas lenta que la indicada por mi conservador, pero
intencional, analisis para el Pleistoceno.

Es notable que la evidencia de la gran estabilidad de las especies de
Hyracotherium, se complementa, en el otro extremo de la filogenia de los
équidos, por los datos que muestran que diez especies de caballos vivieron a
través de todo o casi todo, el Pleistoceno, teniendo una duracion de por lo
menos dos millones de afios. Estas especies fueron Hipparion lybycum, Equus
capensis, E. grevyi, E. burchelli, y E. quagga en Africa, (Churcher y
Richardson, 1978), Equus calobatus, E. tau, E. scotti y E. conversidens en
Norteamérica (Kurtén y Anderson, 1980), y E. hydruntinus en Europa (Kurtén,
1968).

Es de gran interés el hecho de que el patron puntuado de la evolucion de
los mamiferos se amolda a la filogenia humana en particular. Las especies de
hominidos se han sobrelapado en el tiempo y han sobrevivido por largos periodos
(Stanley 1978). En particular Homo erectus, una especie ancestral directa o
indirectamente de la nuestra, sobrevivio por mas de un millon de aflos como una
forma distintiva. Rightmire (1981) ha demostrado que no existen bases
estadisticas para apreciar el cambio morfologico de Homo erectus que se debio
dar en el intervalo pasado de hace 1.5 a 0.2 millones de afios. Esta y otras
evidencias no fueron incluidas en el reporte de Cronin y colaboradores (1981)
que clama por un patron gradual para la evolucion humana.

Se ha demostrado que para muchos taxa de invertebrados marinos, como
bivalvos, gasteropodos y foraminiferos, la longevidad media de las especies se
aproxima o excede a los diez millones de afios (Stanley, 1979). En la vasta
region Indo-Pacifica, la duracion es especialmente prolongada. Los abundantes
datos de Ladd (1966,1972,1977) indican que mas de un tercio de las especies
de gasteropodos marinos que vivieron hace 18 millones afios en la parte oeste
de esa region, jatin sobreviven!.

Desde la publicacion de una serie de datos que documentan la estabilidad
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de especies establecidas, he encontrado grupos taxondmicos adicionales para
los cuales los datos fosiles revelan enormes lapsos de tiempo de existencia para
sus especies. Por ejemplo, los genitales de los escarabajos, que son diagnosticos
en la identificacion de especies vivientes, se encuentran bien preservados como
partes de escarabajos fosiles. Con ellos Coope (1979) ha demostrado que las
especies del Pleistoceno invariablemente han sobrevivido hasta el presente.
Ello significa que dichas especies han sobrevivido tipicamente sin cambios por
lo menos por 2 millones de afios. Otro caso lo representan 14 de 19 especies de
serpientes norteamericanas reconocidas por Holman (1981) en el Blanconiano
(de 4 a 1.5 millones de afios atras) que han sobrevivido hasta nuestros dias.

Patrones similares de estabilidad son evidentes para grupos de plantas y
protistas con caracteristicas de vegetales. Polen y hojas no son diagnosticos
para identificar especies en plantas superiores, sin embargo, las semillas son
altamente confiables, por ello Leopold (1967) ha resumido una serie de datos
que demuestran que del total de las plantas vasculares que existian hace cuatro
millones de afios, alrededor del 50% de las especies todavia existen en la
actualidad. Los botanicos que han trazado la historia de las briofitas durante el
Cenozoico, han determinado que casi todas las especies halladas en depdsitos
de hasta 20 millones de afios atn existen (Dickson, 1973). Aproximadamente el
50% de las especies de diatomeas marinas ya existentes hace 13 millones de
aflos todavia sobreviven (Andrews, 1976); esto significa que en promedio las
especies permanecen por mas de 13 millones de afios.

De los datos fosiles descritos antes y otros (Stanley, 1979) podemos
reconocer una regla empirica para la evolucion de los taxa de eucariontes:
quitando a la extincion, una especie tipica ya establecida, (ya sean plantas
terrestres, insectos, mamiferos o invertebrados marinos), presentara un cambio
medible minimo durante 10° a 107 generaciones. Con una especie tipica, quiero
decir que se trata de una especie con un tamano de poblaciéon promedio y con
cambio medible minimo quiero decir que entre las poblaciones mas antiguas y
las mas jovenes no existen diferencias suficientes para que un especialista en el
grupo las designe como especies diferentes. En otras palabras, los coeficientes
para la seleccion direccional, que operan la mayor parte del tiempo sobre
especies ya establecidas, son imperceptibles y sumamente pequefios en

comparacion a los valores que medimos normalmente en el laboratorio.

Conflictos con la teoria existente.

La sintesis moderna falla al reconocer o predecir la clara estabilidad de las
especies que se revela ahora en el registro fosil. En el libro titulado Evolution:
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The Modern Synthesis, Julian Huxley (1942, p. 32-33) escribio:

Es sin duda obvio que solo las especies abundantes y de amplia
distribucion son utiles para trazar con detalle el curso pasado de la
evolucion....En primer lugar, las especies abundantes tendran una mayor
reserva de variacion heredable, tanto real como potencial. Esto puede
deducirse a partir de los aspectos teoricos que manejamos sobre la
mutacion (Wright, 1932) y que se ha demostrado como un hecho en diversos
lugares. Darwin asevero, sobre las bases de un andlisis cualitativo, que
ast es.... Obviamente, esto confiere a las especies abundantes una mayor
plasticidad evolutiva y un mayor potencial de cambio adaptativo.

Las especies raras, por el contrario, no solo poseen menos
adaptabilidad evolutiva, sino que, como Sewall Wright (1932) enfatizo,
también son propensas a la fijacion accidental de mutaciones inutiles e
incluso deletéreas.

Dobzhansky (1937 p. 180-191) presentd conclusiones similares en
referencia a la teoria la modificacion del equilibrio que S. Wright desarrollo
para estimar la transformacion de una especie por medio de muchos pasos.
Wright (1980, p. 830) ha reiterado la premisa gradualista con las siguientes
palabras:

En mi trabajo de 1932 senialé que “el problema de la evolucion,
como yo lo veo, es el de un mecanismo por medio del cual las especies
encuentran constantemente su camino de pequenios a grandes picos
adaptativos. Para que esto pueda ocurrir debe haber un mecanismo de
ensayo-error a gran escala por medio del cual las especies pueden explorar
la region que rodea las pequerias porciones del espacio que ocupan.

Contrario a lo que expresa Templeton (1980), nunca declaré¢ que el
mecanismo de modificacion del equilibrio opera s6lo en especies grandes y bien
establecidas. Lo que he citado de la conclusion de Wright es que el mecanismo
opera mas efectivamente dentro de especies populosas, produciendo evolucion
filética:

La situacion es mucho mas favorable para la evolucion donde puede
darse la seleccion entre sistemas interactivos. Esto puede ocurrir en especies
con rangos amplios de distribucion, divididas en pequerias poblaciones,
aisladas lo suficiente para permitir desviaciones grandes y al azar en
numerosos loci pero no tan aisladas como para evitar en exceso una
difusion de aquellos centros que han adquirido los sistemas de interaccion
mas adaptativos... (Wright, 1977, p. 471).

La idea es que una poblacion pequeiia y localizada puede presentar la
fijacion, por deriva génica, de una caracteristica novedosa con un valor potencial
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para toda la especie. Asi, frecuentemente por seleccion interdémica o en
ocasiones por flujo genético, la caracteristica puede fluir hacia el resto de la
especie. El resultado es que la especie entera puede seguir a la pequeiia poblacion
a través de un valle del paisaje adaptativo hasta otro pico.

De esta manera, la cuestion central que se desprendié de la teoria de
modificacion del equilibrio fue el como una especie entera puede moverse
continuamente hacia nuevos picos adaptativos. Sin lugar a dudas el cambio
contemplado aqui es episodico, pero establece la transformacion del total de la
especie a través de muchos pasos. Wright (1980 p. 827) ha reforzado este
punto de vista gradualista con la aseveracion de que una especie normalmente
mantiene una adaptacion optima a su ambiente. Usando como ejemplo el linaje
de los caballos, a partir de Eohippus y hasta el caballo moderno, en el que el
promedio de cambio en el tamaiio fue de 0.001 pulgadas por cada 1000 afios,
ha concluido que esa tasa de cambio “no es muy impresionante. Dado que el
componente genético del coeficiente de variabilidad es siempre porcentual,
podemos estar seguros que el 6ptimo en cualquier momento no difiere
perceptiblemente de la media.” El modelo evolutivo puntuacional ofrece el
corolario, totalmente diferente, de que el cambio evolutivo dentro de la filogenia
es demasiado episodico para que las especies individuales mantengan la
adaptacion optima. El mecanismo de modificacion del equilibrio y otros modos
de evolucion filética pueden operar dentro de especies grandes, en periodos de
tiempo de hasta 10°afios, pero generando solo efectos imperceptibles.

Modelos de cambio rapido

En general, existen dos formas en que se puede llevar a cabo el mayor volumen
de cambio evolutivo. Una es la rapida adicion de nuevas especies (especiacion),
a partir de la divergencia de pequefias poblaciones aisladas de las especies
parentales, de tal manera que la transicion dificilmente se encontrara
documentada en el registro fosil. La segunda forma implica la transformacion
de especies enteras en otras nuevas, “renacimiento de especies”, en etapas tan
repentinas que esa transformacion tampoco esta documentada en los datos del
registro fosil.

En algunos casos, los datos fosiles apoyan la ramificacion, ilustrando el
traslape temporal de las especies ancestrales y descendientes (Bakker y
Schankler, en prensa). Generalmente, un papel dominante de la ramificacion
esta sefialado por el hecho de que clados estrechos de gran duracion se exhiben
como formas virtualmente no evolucionadas; sus miembros existentes son
“fosiles vivientes” (Stanley, 1975a, 1979). Esto es inesperado. Los argumentos
numéricos indican que la recuperacion de una especie después de sufrir una
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fuerte reduccion en el tamafio total de su poblacion es mucho menos probable
que la rapida especiacion divergente (ramificacion) (Stanley, 1979, p.273-274).
Cuando por modificaciones en su equilibrio, una especie con una poblacion muy
grande se ve sujeta a un evento de renacimiento, el proceso puede abarcar en
su deriva mas de un pico adaptativo. Si el renacimiento abarca tan solo el
cambio hacia un nuevo pico, los cambios en su equilibrio no pueden estar
involucrados; el demo que inici6 la transicion pudo, durante el proceso,
transformarse en una nueva especie y cualquier seleccion entre ella y las
poblaciones de la especie ancestral involucra seleccion entre especies, no a la
seleccion intrapoblacional que postula Wright.

De esta manera, para que el mecanismo del cambio de equilibrio logre el
renacimiento de una especie, se requeririan dos o mas picos adaptativos. Como
se sefialo antes, el que linajes establecidos sobrevivan a la extincion reteniendo
sus identidades especificas por periodos que abarcan de 10° a 107 generaciones,
significa que una especie existe tipicamente durante tal intervalo con poca
influencia del mecanismo de modificacion del equilibrio y que los mayores
cambios evolutivos se producen a intervalos de tiempo, marcados generalmente
por el desarrollo de 10° a 107 generaciones, de forma breve y poco frecuente.
Sin embargo, es dificil imaginar como se puede producir un patréon de cambio
tan extrafno.

El ambiente de cualquier especie cambia continuamente; las especies
asociadas se forman continuamente, desaparecen y cambian sus rangos de
distribucion geografica. El ambiente fisico esta en un estado de flujo. Al nivel
de las mutacion y la recombinacion, el genoma es también un sistema sumamente
dinamico. La cuestion es que si una especie tipica de amplia distribucion, no es
capaz normalmente de moverse a través del paisaje adaptativo, ;,como ocupa
repentinamente o deriva sobre multiples picos?. Posiblemente algunos cambios
evolutivos ocurren de esta manera, pero es mas probable que la concentracion
de cambios transepecificos se de rapidamente dentro de una sola poblacion que
se mueve hacia un nuevo pico adaptativo mientras la especie parental continua
en su lento pero normal desarrollo evolutivo. Esto por supuesto representa
especiacion, mas que un proceso de modificacion del equilibrio, pero si resulta
ser el mecanismo dominante y le debemos a Sewall Wrigth el enfocar nuestra
atencion sobre lo que puede ocurrir en poblaciones pequenias.

Entonces, en general, ;qué provoca el cambio filético dentro de las
especies establecidas? Una posibilidad es que la seleccion divergente presione
haciendo moverse a demos individuales en una variedad de direcciones, pero
que con excepcion de los eventos de especiacion, esas presiones estan en gran
medida balanceadas por un modesto flujo genético que no es capaz de mover a
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la especie como un todo hacia ninguna direccion en particular (Stanley, 1978,
1979). Por ello, el constrefiimiento morfogenético juega un papel principal en la
estabilidad de las especies (Lerner, 1954; Mayr, 1963; Eldredge y Gould, 1972;
Stanley, 1979). Posiblemente los efectos pleitropicos son generalmente tan
fuertes que los cambios fenotipicos de origen genético, que sean substanciales
y adaptativos, son usualmente acompafiados por otros que son desfavorables.
Dado que, el cambio fenotipico requerido para el origen de especies nuevas
normalmente acarrea tales efectos deletéreos, este proceso solo se puede dar
de manera rapida en poblaciones pequeflas y en ambientes relajados. A
diferencia del mecanismo de modificacion del equilibrio, este mecanismo de
especiacion solo raramente se puede esperar que sea exitoso. Esta prediccion
se acopla al patron puntuacional del registro fosil: la evolucion divergente
acelerada es un evento raro. Tiempo atras, Simpson (1944, p. 211) sugirié que
los mayores cambios evolutivos de transicion, tipicamente se acumularon en
pequenias poblaciones pasando por una “fase no adaptativa”, sin embargo esta
idea no fue bien aceptada hasta que posteriormente Simpson (1953 p. 369-373)
ablando su posicion. Como se menciono antes, Wright repetidamente ha sefialado
el valor y el potencial del papel que juega la deriva génica en poblaciones
pequenas.

Al mencionar las posibilidades descritas previamente, no se intenta
desvirtuar el importante papel, incluso dominante, de la seleccion natural. E/
modelo puntuacional es esencialmente una descripcion de los patrones
temporales y espaciales, no de los mecanismos de genética de poblaciones,
vy es compatible con la posibilidad de que virtualmente toda la evolucion
que se da durante la especiacion divergente se logre por medio de la
seleccion natural entre individuos. Los detalles del proceso de especiacion
permanecen inciertos. En el presente no sabemos si la mayor parte de la
transformacion morfologica, asociada con las transiciones precede, sigue o
acompafia al aislamiento reproductivo de pequefias poblaciones a partir de la
especie parental.

Para los paleont6logos y otros interesados en la evolucion transespecifica
a gran escala, el modelo puntuacional representa de manera adicional un punto
de partida sustancial para los dogmas y corolarios de la teoria de modificacion
del equilibrio y la Sintesis Moderna. Entre las implicaciones del puntualismo se
encuentra que: las tendencias a gran escala son frecuentemente el resultado de
la seleccion a nivel de especies; las adaptaciones de las especies no se relacionan
directamente con el seguimiento de los cambios ambientales, incluyendo los
cambios de otras especies (coevolucion); y, que la sexualidad puede prevalecer
entre organismos superiores principalmente porque promueve la sobrevivencia
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del clado mediante la especiacion, mas que promover la sobrevivencia de ciertos
individuos o poblaciones a través de un proceso de microevolucion efectivo
(Stanley, 1975a, 1975b, 1979).

El modelo puntuacional puede tener menos impacto sobre los conceptos
de la genética molecular. La idea de que la mayor parte de la evolucion ocurre
rapidamente en poblaciones periféricas, no requiere necesariamente que
invoquemos nuevos mecanismos genéticos para explicar lo que pasa.
Ciertamente, se puede llegar a pensar que, si se dan mayores probabilidades de
que ocurran eventos accidentales o intracruzamiento, la deriva génica y los
cambios cromosomicos deben jugar un papel mayor de lo que se ha reconocido
en la Teoria Sintética, lo cual no es necesariamente cierto.

No obstante que aun es incierta la forma como los mecanismos
morfogenéticos pueden provocar una reestructuracion fenotipica mayor, la
velocidad a la que parece haber ocurrido tal reestructuracion es incompatible
con el punto de vista de algunos autores fieles a la Teoria Sintética. La evolucion
de la torsion en gasteropodos ilustra el problema (Stanley, 1979). Estoy de
acuerdo con Gastang (1929) y otros en que el origen evolutivo de la torsion (un
enrollamiento de 180° del cuerpo de los gasterépodos) fue producto de un solo
evento genético. Parte de mi argumento se basa en la parsimonia
(morfogenéticamente la torsion es una alteracion simple del desarrollo diferencial
de dos musculos) y otra parte del argumento se basa en la observacion de que
la distorsion (perdida secundaria de la torsion) en gasteropodos opistobranquios
se desarrolla en un patréon de mosaico, en el que diferentes sistemas organicos
se distorsionan a diferentes velocidades. Por ello podriamos esperar que la
torsion también ha evolucionado por etapas en un patréon en mosaico, pero
algunos gasteropodos primitivos transpiran durante dos o tres minutos en un
solo paso durante el cual el cuerpo entero rota como una unidad.

He sugerido que cualquiera de los diversos mecanismos evolutivos puede
dar como resultado la fijacion de la torsion. Podria haberse fijado por diversos
apareamientos entre hermanos descendientes de una hembra que experimento
una mutacion germinal; pudo ser que tales hermanos no fueran totalmente
interfértiles con individuos normales de la poblacion ancestral, o pudo ser que la
fijacion de la torsion se iniciase en una pequefia poblacion aislada por medio del
efecto del fundador. Técnicamente, la torsién produjo una nueva clase de
moluscos, la Clase Gastropoda, pero los primeros gasteropodos, excepto por su
torsion, fueron probablemente idénticos a sus ancestros.No hay razon para
asumir que la presencia de la torsion tuviera efectos notables sobre la adecuacion.
Ademas, si el aislamiento reproductivo fue adquirido de inmediato por
incompatibilidad reproductiva o por el efecto del fundador, la torsién, como
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condicion, pudo no haber sido nunca enfrentada contra la condicion ancestral
por medio de la seleccion natural dentro de una misma poblacion. ;Es improbable
este tipo de evento? Estimaciones conservadoras sugieren que no. Linajes de
moluscos, previos a la aparicion de la torsion, manteniendo una diversidad
estandar de 100 especies por cerca de 10 millones de afios, con un tamafio de
poblacion que en promedio presentaba anualmente solo 10® hembras
reproductoras por especie, producirian un total de 10! camadas. Dado este
enorme nimero de camada, ;como como podemos discutir que una condicion
novedosa como la torsion era poco probable que surgiera por un simple cambio
genético y que sufriera una rapida fijacion dentro de una poblacion pequena?

El preferir la idea de que la torsion evoluciond por medio de la fijacion de
un simple cambio genético, no implica que quiera decir que la mayoria de los
eventos de especiacion acelerada ocurren de igual manera, pues es mas probable
que la fijacion de un cambio genético requiera entre 10y 10° o 10* generaciones.
Mi intencion al presentar el ejemplo de la torsion es sefialar que argumentos
semejantes han sido rechazados anteriormente. Ghiselin (1966), por ejemplo,
tacho a la idea del origen de la torsion por un simple cambio genético como la
invocacion de un “monstruo esperanzado”mientras que “la teoria Sintética de
la Evolucion postula que los cambios evolutivos resultan de la seleccion de
variaciones pequefias, casi imperceptibles, en la estructura”.

El gradualismo de Darwin

El Origen de las Especies, como la Sintesis Moderna, fue basicamente
gradualista. Por ejemplo, en la primera edicion, Darwin (1859) escribio:

Se puede decir que la seleccion natural, dia a dia y hora a hora,
esta escudriniando alrededor del mundo buscando cada variacion que
aparece, rechazando aquellas que son malas, y preservando y favoreciendo
la multiplicacion de aquellas que son buenas, silenciosa e insensible
trabaja, por siempre y por doquier que se presente una oportunidad, para
mejorar las condiciones de vida, organicas e inorganicas, de cada ser.
No podemos ver nada de esos lentos cambios en accion hasta que la mano
del tiempo ha marcado los grandes lapsos de los periodos geologicos...
(p. 84).

La seleccion natural puede actuar solo mediante la preservacion
y acumulacion de modificaciones infinitamente pequenias, cada una de
ellas destinadas a la preservacion de la vida... (p. 95)... el proceso de
modificacion y produccion de un numero de formas emparentadas debe
ser lento y gradual, -una especie da origen primero a dos o tres variedades,
estas empiezan lentamente a transformarse en especies, las cuales a su
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vez producen con pasos igualmente lentos otras especies y asi...(p. 317).

Previamente he sefialado (Stanley, 1979) que Darwin en el capitulo 10
del Origen, hizo una declaracion de caracter totalmente puntuacional:

Es una consideracion muy importante, que claramente produce el
mismo resultado, y como ultimamente ha insistido el Dr. Falconer, que los
periodos durante los que dichas especies han sufrido modificaciones,
sumamente largos para ser medidos en anos, son relativamente cortos en
comparacion con los periodos en los que las especies permanecen sin
sufrir cambio alguno.

Sin embargo, se debe apreciar que esta oracion no aparece en las tres
primeras ediciones del Origen. Darwin la introdujo en la cuarta edicion para
satisfacer a Hugh Falconer, un paleontélogo que por correspondencia con
Darwin argumento a favor de un origen rapido de las especies. Las ideas de
Falconer se basaban en su demostracion de que una especie de mamut sobrevivio
casi sin cambios durante todo el Pleistoceno (Falconer, 1863). A pesar de darle
la razén a Falconer en la oracion citada, Darwin no debilito el punto de vista
gradualista expresado muchas veces en la primera edicion del Origen.

Existen buenas razones para la posicion gradualista de Darwin. Una de
ellas fue la influencia de la vision gradualista de la Geologia postulada por Lyell
(Eldredge and Gould, 1972), pero existen otros (Stanley, 1981). Por ejemplo, el
patron de especiacion rapida estaba incomodamente cercano al dogma reinante
del creacionismo divino. También, en la seleccion natural, Darwin proponia un
proceso que operaba sobre la variabilidad, a pesar de que la taxonomia tipologica
dominaba en ese tiempo; el hecho de que las especies fueran consideradas
invariables en su forma fue problematico para Darwin (1859 p. 45). Ademas,
su asociacion con la idea de plenitud (la idea de que la naturaleza esta totalmente
empaquetada en especies) no le dejo el espacio para pensar en cambios que no
fueran infinitesimales (Darwin, 1859, p. 166). Darwin (1859 p. 76), por ello vio
a las especies como si estuvieran “empacadas” unas tan cerca de las otras que
se “empujaban” como finas cuiias, experimentando el mas leve cambio evolutivo.

Darwin no solo plante6d una vision extremadamente gradualista de la
evolucion; sino que ademas, lo hizo denigrando al registro f6sil por no documentar
transiciones graduales (Darwin 1859, p. 292,310, 341, 464, 465,475,487 y en
los siguientes cuatro pasajes de las paginas 280,41, 342, y 302 respectivamente):

La Geologia seguramente no revela ninguno de tales cambios
organicos, tan finamente graduales, y ello se presenta como la mds obvia
y grave objecion que puede usarse contra mi teoria. La explicacion reside,
segun creo, en la extrema imperfeccion del registro geologico.

He intentado mostrar que el registro geologico es extremadamente
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imperfecto, que solo una pequeria porcion del globo ha sido explorada
geologicamente con cuidado, que solo ciertas clases de organismos se
han preservado como fosiles, que el numero tanto de especimenes como
de especies, conservados en nuestros museos, es absolutamente nada
comparado con el incalculable numero de generaciones que deben haberse
originado durante una sola formacion...

Darwin, admiti6 que infiri6 la pobreza del registro debido a que éste no
sustentaba su teoria, en lugar de haberlo hecho por sus observaciones directas.

No pretendo decir que siempre sospeché cuan pobre es el registro
de las mutaciones de la vida en la mejor las secciones geologicas que se
han preservado. Ello ocurrio hasta enfrentar la dificultad de no descubrir
los innumerables eslabones de transicion entre las especies que han
aparecido entre el inicio y termino de cada formacion, lo cual cuestiono
de mala manera a mi teoria.

Esta inusual desviacion del empiricismo, también se reflejo en el fuerte
temor de Darwin que manifest6 al decir:

“el que invalide estos puntos de vista sobre la naturaleza del registro
geologico, con justicia invalidara a mi teoria”.

En otras palabras, Darwin vio su teoria como algo ligado irrestrictamente
al gradualismo. Esto fue una exageracion, tal vez producto de una comprensible
tendencia a ver a la evolucion como el polo opuesto de la creacion divina, pero,
sin dudas, revela el fuerte compromiso de Darwin hacia el gradualismo.

(Es la macroevolucion distinta de la microevolucion?

La macroevolucion ha sido definida de varias maneras, pero en comparacion
con todas ellas el significado de este concepto se expande bajo el modelo
puntuacional. Existe oposicion para reconocer que la macroevolucion es una
subdivision valida de la evolucion en general. Principalmente, se da el temor de
que tal reconocimiento implicaria aceptar la existencia de procesos discretos
de cambio genético, incompatibles con los que reconoce la Sintesis Moderna.
Este temor es infundado. Los mecanismos genéticos nada tienen que ver con el
problema.

La teoria macroevolutiva, aplicada a poblaciones individuales o a especies,
no abarca las probables distribuciones de las especies, las extinciones y los
cambios de caracteres entre asociaciones de especies. El elemento casual en
la especiacion (Wright, 1956; Mayr, 1963, 1970; Eldredge, 1971; Eldredge y
Gould, 1972) es el grado considerable desfasa la macroevolucion de la
microevolucion (Stanley, 1975a,1979). El significado de “elemento casual” ha
sido mal interpretado constantemente. Aunque dentro de un taxén mayor ocurre
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con frecuencia un sesgo en la direccion de la especiacion -una tendencia
morfogenética (Albertch, 1980) o ambiental para ciertos cambios que ocurren
mas que otros- la direccion que tomara el siguiente evento en cualquier segmento
de filogenia es muy impredecible: un par de dados puede estar cargado, pero
cada uno sigue teniendo seis caras. Donde, cuando y en qué subambiente ocurrira
el siguiente evento de especiacion dentro de un linaje sigue siendo siempre
incierto. Mann (1970) ha discutido el modo aleatorio en que operan los procesos
geologicos. La seleccion de especies puede operar aun sin que la direccion de
cambio sea totalmente azarosa. El tinico requisito es que la especiacion genere
una variedad de especies sobre las cuales la seleccion pueda operar. Como
postuld Mayr (1963, 1970), la especiacion acumula experimentos por los que la
evolucion continuamente explora el ambiente. El origen de un tipo particular de
especie en un tiempo y lugar particular no garantiza que a dicha especie le vaya
bien en un contexto ambiental mas amplio.

(Como, entonces, se han desarrollado las tendencias evolutivas a gran
escala (tendencias macroevoutivas)? Sugiero que la macroevolucion debe
definirse como el cambio evolutivo en las propiedades biologicas de un
taxon superior o el cambio evolutivo implicado en el origen de un nuevo
taxon superior. Existen tres caminos en los cuales el cambio se establece:

1. Por evolucidn filética -por un cambio en las propiedades de especies
existentes. Dada la lenta naturaleza de la evolucion filética, he argumentado
que este modo de cambio solo provoca pocas y pequeias afinaciones.

2. Por especiacion o suma de nuevas especies. He llegado a la conclusion
de que los eventos de especiacion son los principales responsables del origen
de taxa superiores.

3. Por extincién o pérdida de especies de taxa superiores. La extincion,
obviamente no puede producir nuevos taxa superiores, pero modifica
automaticamente las propiedades de los taxa superiores existentes.

Al relegar a segundo plano la evolucion filética, el modelo puntuacional
se enfoca hacia tres mecanismos que pueden contribuir en una tendencia
macroevolutiva (Stanley, 1979). En cada caso, la especie es la unidad basica
que se agrega o pierde, asi como el individuo es la unidad en la microevolucion:

1. La deriva filogenética, es un cambio de direccion accidental (no
selectivo) en la composicion de un taxon superior. El proceso microevolutivo
analogo es la deriva génica. La deriva filogenética es de gran importancia s6lo
donde el nimero de especies es pequeio (en pequeios segmentos de filogenia).

2. Especiacion direccional. Es una tendencia de los eventos de
especiacion a moverse hacia una direccion particular con respecto a uno o mas
caracteres variables. El anadlogo microevolutivo es la presion de mutacion, pero
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el aparente papel trivial de la presion de mutacion no refleja necesariamente la
importancia de la especiacion direccional.

3. Seleccion de especies. Es un cambio en la composicion de un segmento
de filogenia que resulta de una combinacion de diferentes tasas de especiacion
y extincidn entre las especies. En algunos casos, la seleccion de especies esta
dirigida por factores ambientales y en otros es resultado de las cualidades
inherentes de las especies involucradas, cualidades como caracteristicas de
comportamiento o reproductivas que provocan que ciertos tipos de especies
tengan especiacion o se extingan con tasas altas o bajas de tales fenomenos
(Stanley, 1979 p. 260-268, 281-283). El analogo microevolutivo es, por supuesto,
la seleccion natural entre individuos. Por razones expuestas anteriormente
(Stanley, 1979, 183-197), es de remarcar que la seleccion de especies es mucho
mas importante que los dos mecanismos macroevolutivos mencionados
previamente.

Laderiva filogenética, la especiacion direccional y la seleccion de especies
superponen claramente a cualquier proceso de evoluciodn filética que ocurra
dentro de una filogenia. Pueden operar tanto en el mundo gradualista como en
el puntuacional , porque aun en un mundo gradualista, como reconocié Darwin,
las tendencias filogenéticas pueden, en parte, reflejar la aparicion y desaparicion
de especies. En el esquema puntuacional, la importancia de la evolucion filética
simplemente se reduce y los otros mecanismos, principalmente la seleccion de
especies, asumen un papel dominante. El analisis macroevolutivo se enfoca en
los procesos de alto nivel y con ello adquiere una posicion prominente.

Resumen

Las especies han sobrevivido por intervalos muy largos de tiempo geologico, en
comparacion con los lapsos durante los cuales se han dado las principales
transiciones adaptativas. Una muestra grande y bien documentada de linajes
de mamiferos del Eoceno Temprano revela que no se dieron cambios filéticos
significativos durante dos o tres millones de afios. A pesar de esta gran estabilidad
de las especies, por lo menos 20 familias y cientos de géneros evolucionaron
durante este intervalo de solo 5 millones de afios. Para muchos grupos de
invertebrados marinos, la diversidad media de especies se aproxima o excede a
los diez millones de afios. Una vez establecido un linaje tipico de animales
eucariontes o plantas que ha sobrevivido entre 10° y 107 generaciones ha
experimentado pocos cambios en su forma. Esta estabilidad caracteristica no
ha sido predicha por la teoria de la genética de poblaciones.

La estabilidad de las especies implica que la mayoria del cambio evolutivo
ocurre rapidamente en poblaciones locales. Dado que la direccion de cambio
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se da por procesos de especiacion divergentes muy rapidos, en donde el cambio
es variable y solo parcialmente predecible en largos segmentos filogenéticos, la
macroevolucion se encuentra desfasada en gran escala de la microevolucion.
De esta forma la macroevolucion, que comprende los cambios en la composicion
de taxa superiores provocados por la aparicion y desaparicion de especies, es
una subdivision valida de la Biologia Evolutiva.
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Biogeografia dela vicarianza

L. Grande

Introduccion

I .a biogeografia es el estudio de los patrones de distribucion de los taxa
animales y vegetales. Se cuestiona sobre: “;en qué area geografica especifica
de la Tierra se presenta (o se presentd) naturalmente un organismo dado?
Vicarianza es el nombre del proceso que ocurre cuando una poblacion
anteriormente continua, queda dividida por la aparicion de una barrera. Las
poblaciones aisladas resultantes son concebidas por los evolucionistas como la
especiacion en taxa vicariantes -taxa que son parientes cercanos uno del otro y
que inicialmente ocupaban diferentes areas geograficas (no traslapadas o
alopatricas) dentro del area de distribucion original de la especie ancestral. La
Biogeografia de la vicarianza es entonces el estudio histérico que asume
que la actual distribucion geografica de los organismos es el resultado (por lo
menos en parte) de la interaccion entre la evolucion bioldgica de los taxa y la
evolucion fisica de la superficie de La Tierra. Supone que, si la historia de la
vida ha sido paralela a la historia de la Tierra, entonces deberia resultar en una
congruencia entre los patrones de relaciones biologicas y geologicas.

La Biogeografia de la vicarianza se considera distinta de los tipos mas
tradicionales de los estudios biogeograficos porque no busca la dispersion
(migracion a través de una barrera) de un taxéon como una explicacion para su
distribucion actual. Los biogedgrafos vicariancistas conciben que el
cosmopolitismo primitivo de un taxon ancestral pudiera haber conseguido el
incremento de su extension por medio de un proceso azaroso de dispersion
(e.g. semillas llevadas por el viento o por aves migratorias), pero difiere de los
biogeodgrafos dispersionistas en sus modelos por factores causales utilizados
para explicar las distribuciones disyuntas y, finalmente, la especiacion alopatrica.

La Biogeografia de la vicarianza se ha vuelto mas popular durante los
ultimos 20 afios, pero se remonta a varias monografias del fitogeografo Leon
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Croizat (e.g. 1958, 1964). El estatus que guardan las técnicas biogeograficas
vicariantes ha sido discutido en detalle y mas claramente por Platnick y Nelson
(1978), Nelson y Platnick (1980, 1981), Wiley (1981), y Brown y Gibson (1983,
pp- 265-271).

Metodologia

El método de la biogeografia vicariante es buscar patrones generales de las
relaciones en las areas basados en: 1) las relaciones relativas de taxa endémicos;
y 2) la historia geologica. Un estudio tal seguiria, cuatro pasos:

1. Recolectar informacion basica acerca de las relaciones dentro de un taxon.
Por ejemplo, podemos encontrar una familia de peces teleosteos conteniendo
tres especies, (ABCidae en Fig. 1A) la especie A esta mas estrechamente
relacionada con la especie B que con la especie C. Con por lo menos tres taxa
en nuestro grupo, podemos descubrir un patron resuelto de relaciones
taxonomicas relativas (i.e. filogenética) basado en un estudio anatomico
comparativo.

2. Trasladar la relacion del grupo biologico en un patron de relaciones
de area. Por ejemplo (Fig. 1A), si la especie A es del area 1, B del area 2, y C
del area 3, entonces la familia de teledsteos ABCidae indica que el area 1 esté
mas estrechamente relacionada al area 2 que al area 3.

3. Buscar una pauta repetitiva de patrones de relaciones de area. Por
ejemplo, si a la familia de plantas XYZaceae se le encuentra que tiene un
patron de relaciones filogenéticas como la mostrada en la Fig. 1B, y la
especie X es del area 1, Y es del area 2 y Z del area 3, entonces la familia de

Figura 1. Cladograma de area (C) basado en evidencia biologica (A y B).
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la planta XYZaceae indica que el area 1 estda mas estrechamente relacionada
al area 2 que al area 3 y repite el patron de las relaciones de area mostrado
independientemente por la familia de teledsteos ABCidae. Si varios grupos
diferentes de organismos indican el mismo patrén de relaciones de area (e.g.
Fig. 1C), la pauta repetitiva puede reflejar algunos fenome-nos historicos
generales. Conforme la fortaleza de la pauta se incrementa, o conforme la
complejidad del patron repetido se incrementa, la probabilidad de encontrar
patrones de relaciones de area congruentes debido s6lo al azar, se disminuye.

4. Buscar un evento no-biologico (e.g. geologico) el cual nos brinde el
mismo patron de relaciones de area, y entonces, es posible una explicacion
causal para el patron bioldgico repetitivo. Por ejemplo, si una area amplia
estaba conectada (Fig. 2A) y fue subdividida por una barrera durante el
Oligoceno (Fig. 2B) y mas tarde subdividida por un mar, (Fig. 2C), entonces las
areas | y 2 tendrian una ancestria comun mucho mas reciente que las areas 1
y 3 oareas 2y 3. Esta historia geol6-gica indica que el area 1 esta mas relacionada
al area 2 que al area 3, independientemente de cualquier evidencia bioldgica (Fig,
2D). Siun patrén biologico de relaciones de area es muy fuerte, (repetido muchas
veces) los biogedgrafos de la vicarianza predecirian la existencia probable de
una explicacion general no-biologica (e.g. geologica o ambiental).

Figura 2. Cladograma de area (D) basado en evidencia geologica (A, B y C).

El uso de fosiles en la biogeografia de la vicarianza

Los fosiles proporcionan informacion adicional que incrementa la extension
biogeografica de un taxdon en espacio o en tiempo (e.g. el celacanto hoy restringido
al Océano Indico occidental, estuvo alguna vez presente en América del Norte y
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otros lugares; el lucio fosil (Esocidae) en el Paleoceno indica que su grupo data de
hace por lo menos 63 millones de afos). Los fosiles también revelan taxa desco-
nocidos en la biota reciente (e.g. dinosaurios, peces ictiodectiformes). Las biotas
fosiles pueden contribuir con un paso metodolédgico adicional que es de uso potencial
en los estudios vicariantes, y es también el control del tiempo (Grande, 1985).

Figura 3. Modelo hipotético mostrando como una historia biogeografica compleja (no estrictamente vicariante) para
una area de prueba (Norte América occidental) puede resultar en un patron de relaciones de area no resuelto en la biota
reciente. Los descendientes de los taxa dispersados de B indican relaciones transatlanticas, y oscurecen la afinidad
transpacifica anterior en el area de prueba (segiin Grande, 1985)

Los biogeografos vicariancistas utilizan generalmente ya sea solo taxa
recientes como informacion, o una combinacion de taxa recientes y fosiles. Si
se acepta que algunas especies se dispersan, entonces también debe también
aceptarse que en algunas areas donde ha ocurrido bastante dispersion, puede
ser dificil o imposible reconocer un patrén predominante de relaciones de area
basado en la fauna presente. El patron de area predominante puede haber
estado claro en un tiempo pero mas tarde fue obscurecido por patrones de area
conflictivos debido a la dispersion y la cambiante geologia (e.g. remocion de
barreras que permanecieron durante muchos afios). Por ejemplo, si un patron
de area predominante que refleja algiin evento geoldgico durante el tiempo pre-
Eoceno (Fig. 3A) puede ser posteriormente obscurecido por un patréon no
congruente (Fig. 3B) superimpuesto durante el Oligoceno, produciendo un patron
de area sin solucion en la biota reciente (Fig. 3C). Las
biotas fosiles, por ser fechables, pueden proporcionar un control de tiempo, y tienen
entonces el potencial de identificar patrones de area (tal como son mostradas
en la Fig. 3A) ocultos en la biota reciente. Examinando s6lo biotas del Eoceno
(asumiendo que las biotas eocénicas estan presentes en las areas geograficas
tratadas en este ejemplo -al occidente de Norte América, el Pacifico Occidental,
y el Atlantico Oriental) el evento de dispersion (Fig. 3B) que enmascar6 al
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patrén anterior (Fig. 3A) en la biota reciente, puede depurarse a partir de la
informacion obtenida. Si el patron de relacion de area predominante de la biota
cambio a través del tiempo de resuelto (Fig. 3A) a no resuelto (Fig. 3C), entonces
puede buscarse una explicacion geologica para la desaparicion de un patrén
determinado (como la eliminacion de una conexidén marina, la elevacion de un
puente terrestre, o la erosion de una cordillera, permitiendo asi la dispersion
entre areas previamente aisladas).

Para identificar un patron de area oculto dentro de una zona de afinidad
biogeografica cambiante, el ruido implicito (el cual es debido a patrones antiguos
e incongruentes) puede también depurarse a partir de la informacion. Por
ejemplo, para identificar el patron eocénico predominante en la Fig. 3A, no sé6lo
deben ser identificadas las incongruencias del Oligoceno, sino también puede
necesitarse el tomar en cuenta algunas incongruencias antiguas. Tales
incongruencias antiguas pueden ser de grupos de organismos mas antiguos que
se ajustaron a eventos geologicos y de dispersion mucho mas antiguos. Los
datos antiguos pueden ser depurados utilizando s6lo grupos de organismos
filogenéticamente mas jovenes (por ejemplo, mas que esturiones o pejelagartos,
los peces teleosteos, Fig. 4; ver Grande, 1985).

La historia geoldgica de la Tierra ha sido muy dinamica, y por ejemplo,
a través de un periodo de 100 millones de afos, las afinidades de las regiones
biogeograficas pueden
haber sido afectadas por
diferentes eventos. El uso
del control del tiempo en la
informacion puede ayudar
a clasificar los componen-
tes de un patrén de area
complejo (i.e. cambios a
través del tiempo). En un
trabajo preliminar (Grande,
Figura 4. Cladograma mostrando los grandes grupos de peces 1985) se indica que los
actinopterigios estudios de vicarianza con
tiempo-controlado pueden ser el unico camino practico para descifrar ciertos
patrones complejos biogeograficos.

Discusion

La biogeografia de la vicarianza representa un avance en el estudio de la
biogeografia historica por su énfasis en los analisis cuantitativos y de una logica
mas rigurosa, en lugar de utilizar la dispersion como la explicacion de todo y
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para cualquiera de las distribuciones disyuntas de los organismos. Algunos
estudios (Croizat, 1958, 1964; Rosen, 1975, 1978) ya han mostrado que para
areas discretas, existen patrones generales de relaciones de area basados en
organismos biologicos (i.e. areas terrestres del Caribe) o a niveles superiores
de la generalidad (i.e. transoceanico mundial). El potencial completo de este
método todavia esta lejos de comprenderse porque los patrones filogenéticos
detallados de las relaciones aun son desconocidos para muchos de los grupos
de organismos. La esperanza de los defensores de la biogeografia de la
vicarianza es que, una vez que sean entendidas las interrelaciones precisas de
mas grupos de organismos, los patrones filogenéticos resultantes conformaran
relativamente pocos patrones generales de relaciones de area. Estos patrones
generales podrian entonces dar a los bidlogos evolucionistas una nueva propuesta
fundamental para entender la evolucion de La Tierra y su biota.
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Causas de extincion
relacionadas a la Tierra

A. Hallam

Introduccion

I _aidea de que las extinciones masivas podrian ser causadas por fendmenos
estrictamente relacionados a la Tierra es vieja, data desde la llamada edad
heroica de la Geologia, en la primera parte del siglo XIX. Siguiendo las ideas de
su compatriota G. Cuvier acerca de las extinciones, el gedlogo francés Elie de
Beaumont propuso que levantamientos catastroficos y virtualmente instantaneos
de cadenas montafiosas, a intervalos no frecuentes en la historia geologica,
causaron cambios ambientales drasticos que condujeron a la destruccion de
una alta proporcion de la biota terrestre. La correlacion entre episodios de
diastrofismo y épocas de cambios organicos mayores también fue observada
por el gedlogo americano T.C. Chamberlain a principios de este siglo, y por
geblogos europeos como E. Suess y J.F. Umbgrove (Hallam 1981a). Sin
embargo, las investigaciones modernas sobre la actividad tectonica sugieren
que dichos procesos estan muy localizados geograficamente y que no son lo
suficientemente “catastroficos” en el tiempo como para explicar
satisfactoriamente los eventos de extincion masiva. La atencion se debe enfocar
en los fendmenos a escala global que pueden dar lugar a cambios drasticos en
el ambiente fisico. Los unicos contendientes que retinen esos requisitos son los
cambios en el nivel del mar y el clima, y los episodios en que se incrementa la
actividad volcanica.

Nivel del mar

El paleontélogo americano Newell (1967) fue la primera persona que hizo una
correlacion explicita entre episodios de extincion masiva de invertebrados
marinos fanerozoicos y las disminuciones eustaticas en el nivel del mar,
atribuyendo las extinciones al incremento del estrés ambiental que resulto de la
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sustancial reduccion de las areas habitables en los mares epicontinentales
someros. Distinguio seis episodios: fin del Cambrico, fin del Ordovicico, Devonico
Tardio, fin del Pérmico, fin del Triasico y fin del Cretéacico. Los primeros dos
estan especialmente bien marcados por extinciones de trilobites y los ultimos
tres por extinciones de amonites. Grandes comunidades de organismos arrecifales
fueron destruidas en los episodios del Devonico Tardio y a finales del Trisico,
y el plancton calcareo (foraminiferos y cocolitoforidos) se redujo drasticamente
a finales del Cretacico. El evento mayor de todos ocurrio a finales del Pérmico,
cuando muchos grupos paleozoicos importantes se extinguieron por completo,
incluyendo fusulinidos, crinoides camerados e inadunados, briozoarios
trepostomados y criptostomados, corales rugosos y braquidopodos productidos.

A excepcion del primero, todos estos episodios de extincion han sido
subsecuentemente aceptados por los paleontologos como los eventos de extincion
mas significativos en la historia del Fanerozoico (Raup y Jablonski, 1986). La
correlacion entre los principales descensos en el nivel del mar y los eventos de
extincion masiva de Newell es realmente sorprendente (Fig. 1; Jablonski, 1986).
A una escala menor, existe una correlacion igualmente sorprendente entre la
extincion de grupos sensibles a los cambios del ambiente, como los amonoideos,
y otros episodios de regresiones generalizadas, que probablemente tienen que
ver con la disminucion en el nivel del mar, tanto en el Paleozoico como en el
Mesozoico (e.g. Hallam, 1987a). A partir de la investigacion ecologica sobre
biogeografia de islas, resulta claro que habitats con areas pequefias pueden
acomodar menos taxa, asi que la reduccion en area debe llevar a una diversidad
menor, al tiempo que se incrementa la tasa de extincion. Ya sea que la extincion
se deba a la poca diversidad del habitat, al incremento en la competencia, a los
efectos del hacinamiento o a cualquier otra causa, la relacion empirica basica
parece estar bien establecida.

Algunos criticos han sefialado que los episodios inferidos de regresiones
marinas significativas no siempre se relacionan con extinciones masivas notables
de organismos marinos. Esto es obviamente cierto para las disminuciones
eustaticas del nivel del mar en el Cuaternario y Oligoceno Medio, siendo esta
ultima probablemente la mas grande del Terciario (Haq et al., 1987). Se pueden
proponer por lo menos dos explicaciones, y ambas toman en cuenta el fenomeno
de la adaptacion biologica. Las regresiones cuaternarias fueron seguidas por
transgresiones igualmente rapidas, después de intervalos de tiempo
geoldgicamente cortos, limitando el efecto de la reduccion del habitat y
permitiendo que un nimero suficiente de organismos sobrevivieran y expandieran
sus poblaciones durante las transgresiones sucesivas. Es probable que las faunas
cuaternarias hayan sido relativamente euritopicas, o ambientalmente tolerantes,
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porque representan sobrevivientes de tiempos cenozoicos tardios ambientalmente
estresantes. La misma consideracion puede aplicarse también a la regresion
del Oligoceno medio, que siguié muy de cerca a un incremento significativo en
las tasas de extincion marina a través del limite Eoceno-Oligoceno. Parece que
por largos periodos del tiempo fanerozoico, la mayoria de los organismos se
adapto tan bien a condiciones de relativa estabilidad ambiental, incluyendo un
clima benigno, que aun los cambios mas modestos en el nivel del mar pudieron
haber tenido un efecto importante en las denominadas “faunas estables” en los
extensos y someros mares epicontinentales. Tales fenomenos paleogeograficos
no se pueden equiparar hoy en dia, lo cual marca un episodio inusualmente
regresivo en la historia de la Tierra.

Laultima curva del nivel del
mar de Exxon, con datos del
Triasico al presente (Haq et al.
1987), no muestra grandes
descensos inusuales en los
lapsos de tiempo que abarcan
los dos episodios de extin-cion
mas grandes durante este
intervalo, a finales del Triasico
y del Cretacico. Sin embargo,
la curva Exxon esta basada
principalmente en estratigrafia
sismica, y no debe ser conside-
rada mas que como un modelo
tentativo sujeto a ser probado
por otras evidencias. De hecho
hay evidencia considerable de
una gran regresion a finales del
Triasico (Hallam, 1981b), y
algunos indicios fuertes de que
el alcance de la regresion de
finales del Cretacico ha sido
subestimado por Haq vy
colaboradores (Hallam, 1987b).

) _ Para varios eventos, prin-
Figura 1. Curva del nivel del mar durante el fanerozoico.| . 1 1fi | P& .
Los asteriscos indican los eventos de extincién de Newell | €1P@ mente el fin de Perm1c0,

(1967). Los niveles altos del mar aparecen a la izquierda.| del Tridsico y del Creté,cico, las
(Tomado de Hallam, 1984). extinciones masivas en el
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ambiente marino parecen correlacionarse muy cercanamente con la extincion
masiva de algunos vertebrados terrestres, especialmente aquellos de gran
tamafio, los cuales, debido a sus poblaciones y tasas reproductivas relativamente
bajas, serian mas vulnerables que los organismos pequeios a las perturbaciones
ambientales. Obviamente tales extinciones no se pueden explicar por la reduccion
en el area de tierra disponible, y una explicacion mas probable se relaciona con
el incremento de las oscilaciones térmicas estacionales en los continentes,
inducido por la regresion de los mares epicontinentales.

Si bien se le ha dado mucha atencioén a la regresion como promotor de
las extinciones, debe sefialarse que hay una fuerte asociacion entre los
incrementos en el nivel del mar que ocurren inmediatamente después de los
descensos en dicho nivel, y la dispersion de aguas andxicas en mares
epicontinentales, como se registra por ejemplo en la amplia distribucion de lutitas
negras laminadas. Las areas habitables pueden ser reducidas tan severamente
por este medio como por la regresion, de lo cual resulta un evento de extincion
masiva. Para muchos eventos de extincion, tanto mayores como menores, existe
una correlacion clara con los grandes depdsitos de lutitas negras. Entre los
eventos mayores, los mejores ejemplos son el Silarico basal y el Fameniano
basal (Devonico), efectivamente equivalentes a los eventos de extincion de
finales del Ordovicico y final del Frasniano. Entre los eventos menores, los
ejemplos mas claros son el limite Cenomaniano-Turoniano y Toarciano temprano
(Hallam, 1987a). La expansion de aguas profundas andxicas puede también
estar implicada como un factor que contribuye a los eventos de finales del
Pérmico y finales del Triasico.

Durante buena parte de la historia del Fanerozoico, el océano pudo
haber estado pobremente estratificado, en contraste con la situacion actual
(Wilde y Berry, 1984). En consecuencia, sus partes mas profundas serian mas
0 menos anoxicas y no pudieron haber servido como refugio para organismos
de aguas someras en épocas de regresion, o si aquellos fueron desplazados al
competir con otros organismos. Existen muchas posibilidades de que la mayor
parte de la fauna necténica moderna, la cual contiene representantes de casi
todos los phyla, no sea mas antigua que el Terciario. Desde el Eoceno tardio
evidentemente ha existido un sistema de corrientes fuertes inducidas por la
glaciacion antartica, el cual ha servido para airear las aguas del fondo de los
océanos (Hallam, 1981a). La falta de un zona andxica de agua profunda ayudaria
a explicar por qué no hay una extincion significativa registrada para la regresion
mayor del Oligoceno Medio.

La causa de los cambios en el nivel del mar tiene que ver con la fusion
y congelamiento de los casquetes polares o con la tectonica, representada por
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el levantamiento y subsidencia de cordilleras oceanicas y la separacion o colision
de continentes. El evento de finales del Ordovicico bien podria haber tenido una
causa glacioeustatica, asociada al crecimiento y desaparicion de la capa de
hielo del Sahara, pero para los otros grandes eventos de extincion, la causa mas
probable es tectonoeustatica. Esto plantea un problema, porque las tasas de
elevacion y descenso en el nivel del mar, fendmenos producidos por las placas
tectonicas, son aproximadamente tres 6rdenes de magnitud mas bajas que para
la glacioeustasia, dando asi mas tiempo a los organismos para ajustarse a un
medio cambiante y de esta manera evitar la extincion. Desafortunadamente,
todavia no hay suficiente informacion del registro estratigrafico, sobre la cantidad
y tasa de cambio en el nivel del mar, para resolver satisfactoriamente este
problema.

Existe otra posibilidad, que las regresiones y transgresiones rapidas a
escala regional, mas que global, pudieran producirse como resultado ya sea de
cambios en el patron de estrés lateral en la corteza (Cloetingh et al., 1985) o
por el ascenso de chimeneas del manto que provocan levantamientos
epirogénicos, con vulcanismo asociado a la subsidencia (Loper y McCartney,
1986). El hecho de que tales cambios no caigan estrictamente bajo la categoria
de eustaticos es irrelevante en lo que a los organismos concierne, ya que los
cambios en cuestion son geograficamente extensivos y rapidos, lo cual lleva a

cambios drasticos en el ambiente.

Clima

Los cambios en el nivel del mar podrian tener, como producto secundario, algunas
consecuencias climaticas, pero el clima podria desde luego fluctuar en el tiempo,
independiente de la eustasia. Stanley (1984,1987) ha sido el mas fuerte partidario
del punto de vista que sostiene que los cambios de temperatura en el ambiente
marino han sido el factor causal dominante en las extinciones masivas del
Fanerozoico. Esta interpretacion involucra una extrapolacion gruesa de sus
estudios detallados sobre las extinciones de moluscos plio-pleistocénicos frente
a las costas del Atlantico y del Golfo de los Estados Unidos. Mientras en esta
region hay una alta tasa de extincion de especies, existen pocas evidencias de
extinciones contemporaneas alrededor de las margenes del Pacifico o del
Mediterraneo. Stanley sostiene: dado que las extinciones tienen un alcance
regional y no global, no se pueden invocar los cambios eustaticos. En cambio
argumento6 a favor de un descenso en la temperatura, mas pronunciado en la
costa este americana que en otras partes, como resultado de factores
paleogeograficos.
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Siretrocedemos en el tiempo, el siguiente evento importante de extincion
marina para el cual se puede invocar como factor causal a la disminucion de
temperatura, se halla en el limite Eoceno-Oligoceno. Este “evento” es
definitivamente no repentino en términos geologicos y se distingue mas por un
marcado incremento en la tasa de extincion, que por cambios drasticos en un
intervalo corto de tiempo. Los is6topos de oxigeno aportan evidencias de una
disminucion de temperatura en aguas superficiales y también en aguas profundas,
pero la curva de Haq y colaboradores (1987) no indica cambios significativos
en el nivel del mar, que sean mayores que en otros lapsos del Terciario. Sin
embargo, para antes del Terciario, la evidencia que involucra a la temperatura
como factor causal es débil o inexistente, ello obligo6 a Stanley a recurrir a
alguna explicacion especial (aunque se podria argumentar que el evento de
finales del Ordovicico tuvo esencialmente una causa climatica, si se acepta la
interpretacion glacioeustatica). Por ejemplo, el evento de extincion mas grande
de todos, a finales del Pérmico, ocurri6 durante un periodo de mejoria climatica,
marcado por la desaparicion de la capa de hielo de Gondwana, en el Pérmico
Medio. Es concebible, desde luego, que el evento de finales del Pérmico fuese
inducido por un episodio de incremento de temperatura, pero no hay nada seguro
al respecto.

Uno de los puntos que Stanley cit6 a favor de su hipotesis del control
de temperatura es que la mayoria de los organismos vulnerables a la extincion,
como los arrecifales, tuvieron una distribucion tropical durante el Fanerozoico.
Si bien esto puede ser verdad, no necesariamente establece que la temperatura
sea el control clave, porque los organismos tropicales tienden a ser generalmente
estenotopicos, pues son relativamente sensibles a una variedad de factores
ambientales.

Un cambio verdaderamente extensivo de las aguas profundas andxicas
al principio de los episodios de cambio climatico, se ha sugerido como un factor
que contribuy6 a los eventos del extincion masiva en los océanos (Wilde y
Berry, 1984). Como se discutio arriba, el incremento y dispersion de aguas
anoxicas en las plataformas continentales se asocia con frecuencia a las
transgresiones marinas, de manera que tal vez no sea necesario recurrir a los
cambios climaticos.

Con respecto a cambios en la temperatura del aire, el Uinico registro
satisfactorio proviene de las plantas terrestres, desde el Cretacico Tardio al
Reciente. No se ha registrado ningin evento importante de extincion entre
estos organismos para el Cenozoico, pero a finales del Cretacico hubo extinciones
significativas en el Dominio Templado Norte del oeste de Norteamérica y el
este de Asia. Mientras que el consenso paleobotanico ha relacionado tales



CAUSAS DE EXTINCION RELACIONADAS A LA TIERRA 273

extinciones a una disminucion gradual de temperatura en el Cretacico Tardio, la
mas reciente investigacion en el Oeste Interior de América del Norte sugiere
un incremento de temperatura en el Maastrichtiano y ningun cambio significativo
en el limite Cretacico-Terciario (Wolfe y Upchurch, 1987). Més atras en el
tiempo la evidencia de plantas terrestres es mas confusa, y no ha resultado
adecuada para establecer un esquema convincente del cambio climatico.

Vulcanismo

El evento de extincion de finales del Cretacico es uno de los que ha recibido
mas atencion. No obstante los reclamos hechos en favor de un impacto extra-
terrestre, hay fuertes evidencias de regresion marina en este tiempo, sugiriendo
que este fendmeno esta involucrado en las extinciones. Sin embargo, los cambios
en el nivel del mar pueden no explicar las extinciones drasticas del plancton
calcareo en el limite Cretacico-Terciario, ni las evidencias fisico-quimicas como
el enriquecimiento andomalo a escala global de iridio, y la presencia local de
granos de cuarzo con laminas metamorfizadas por efecto de choque en las
capas del limite Cretacico-Terciario. Evidencia de esta clase ha sido considerada
como conclusiva para apoyar la idea de un impacto de bolido, pero de hecho lo
mismo se puede decir del vulcanismo terrestre a gran escala (Hallam, 1987b).
Se sabe que durante las erupciones donde hay flujos basalticos, se da también
la expulsion de aerosoles muy enriquecidos en iridio, si se les compara con
rocas de la corteza. Erupciones de esta clase en una escala suficiente, durante
varios cientos de miles de afios, podrian producir el enriquecimiento global
observado de este elemento. Los derrames basalticos del Deccan, en la India,
eruptados durante la zona magnética que abarca el limite Cretacico-Terciario,
son el candidato mas obvio. Hay buena evidencia de vulcanismo explosivo
contemporaneo en otras partes del mundo, y bases razonables para creer que
tal vulcanismo podria generar las presiones requeridas para producir laminas
impactadas metamorfizadas en los granos minerales.

La actividad volcanica intensa durante un largo periodo de tiempo habria
tenido consecuencias ambientales nocivas. Se sabe que las erupcidnes a través
de fisuras con derrames de basalto que producen flujos individuales de lava con
volimenes mayores a 100 km? y con tasas muy altas de erupcion, son capaces
de inyectar grandes cantidades de aerosoles de sulfatos en la estratosfera inferior,
con consecuencias atmosféricas potencialmente devastadoras. Tales emisiones
volatiles a una escala suficientemente grande, podrian llevar a la produccion de
cantidades inmensas de lluvia acida, reduccion en la alcalinidad y pH de la
superficie del océano, enfriamiento atmdsferico global y reduccion de la capa



274 A. HALLAM

de ozono. El enfriamiento atmosférico se veria reforzado por la ceniza expulsada
a la atmosfera por el vulcanismo explosivo contemporaneo.

Asi, al parecer se requiere un escenario compuesto para las extinciones
del finales del Cretacico, en donde estén involucrados la disminucion en el nivel
del mar y el vulcanismo a una escala excepcionalmente intensa, junto con los
cambios climaticos asociados (sin embargo, todavia no hay evidencia que apoye
la idea de que el vulcanismo fue un factor causal directo para los otros eventos
de extincion masiva). Loper y McCartney (1986) hicieron notar que el
incremento del vulcanismo a finales del Cretacico se correlaciona con un cambio
significativo en el campo geomagnético, con un largo periodo libre de reversiones,
que repentinamente llegod a su fin en el Maastrichtiano. Propusieron un modelo
que involucra inestabilidad periodica de la capa térmica limite en la base del
manto. Esta capa recibe calor del ntcleo y lo transmite hacia arriba por medio
de las chimeneas del manto. Al hacerse mas densa por la difusion térmica, se
vuelve dindmicamente inestable y expulsa el material caliente. El calor es extraido
del ntcleo a una tasa mayor, incrementando el aporte de energia y, por lo tanto,
la frecuencia de las reversiones magnéticas de la dinamo en el nucleo exterior
fluido. El material caliente se eleva a través de las chimeneas del manto hacia
la superficie y da lugar a la actividad volcanica. Se puede producir vulcanismo
explosivo y no explosivo, dependiendo de la condicion de la litésfera, la cual
varia regionalmente. El incremento en la actividad de las chimeneas del manto
puede ocasionar levantamiento de grandes areas en los continentes y, por lo
tanto, la regresion de mares epicontinentales. Los puntos calientes o hotspots
de hoy en dia estan asociados a elevaciones topograficas regionales, asi que es
razonable inferir que la mayoria de los levantamientos epirogénicos refleja
regiones calientes de baja densidad en la astenosfera, derivadas de las corrientes
de conveccion. La subsidencia epirogénica en los continentes y las transgresiones
marinas pueden seguir a episodios de erupciones volcanicas sustanciales.

Fischer (1984) propuso una hipotesis general que relaciona los cambios
en el nivel del mar, el clima y el vulcanismo, para producir dos superciclos
durante el Fanerozoico. Las €épocas en que se presentan altas tasas de expansion
del piso oceanico y vulcanismo oceanico se relacionan con las cordilleras
oceanicas emergentes y consecuentemente mantienen un alto nivel del mar. El
intemperismo terrestre remueve menos dioxido de carbono de la atmosfera
debido a la reduccion en las areas continentales, y el vulcanismo arroja mas gas
a la superficie de la Tierra. Asi, el contenido de bidxido de carbono de la
atmosfera es alto y, debido al efecto invernadero, el clima es templado sin
casquetes polares de hielo. La situacion tectonica inversa da lugar a que se
mantenga un bajo nivel del mar, bajo contenido atmosférico de bioxido de carbono
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y una mayor diferenciacion climatica entre los tropicos y los polos. Sin embargo,
las tasas de cambio involucradas en tales procesos parecen ser demasiado
bajas para explicar eventos de extincion masiva. La linea mas prometedora de
investigacion para generar modelos basados en causas terrestres, es
probablemente una investigacion mas cercana a la relacion entre cambio del
nivel del mar, levantamiento continental, vulcanismo y actividad de chimeneas
del manto, como se ha propuesto para los eventos en el limite Cretacico-Terciario.
La extincion de finales del Pérmico es un candidato especialmente prometedor
para este tipo de investigacion.
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Causas extraterrestres de extincion

D. Jablonski
Introduccion

IDesde hace tiempo se han invocado causas extraterrestres para explicar las
extinciones masivas, pero solo en la década pasada la comunidad cientifica
general ha tomado la idea seriamente. Indicadores geoquimicos, sedimentarios,
y otros del registro estratigrafico son suficientes para sugerir que es imposible
ignorar a los impactos extra-terrestres como explicaciones potenciales para las
crisis biodticas que interrumpen el registro fosil. El caso no esta completamente
probado para ninguna extincion masiva, aunque es la hipotesis mas fuerte para
el evento de finales del Cretacico (W.Alvarez, 1986; L.W. Alvarez, 1987; ver
Hallam, 1987 y Officer et al. 1987 para diferentes puntos de vista). En cualquier
evento, el descubrimiento inicial de iridio y otras anomalias geoquimicas en el
limite Cretacico-Terciario han animado una cantidad inmensa de investigacion
interdisciplinaria sobre el problema de extinciones masivas y agentes causales
extraterrestres potenciales.

Mecanismos potenciales

Las causas extraterrestres propuestas para explicar las extinciones masivas
han incluido la variacién en el calor solar producido, protuberancias solares
masivas e influjo repentino de rayos césmicos pertenecientes a una supernova
cercana, el cruce del Sistema Solar por el plano galactico, y colisiones con
cometas, asteroides u otros objetos extra-terrestres (colectivamente llamados
bolidos). Hasta hace poco tiempo, tales factores estaban, en el mejor de los
casos, sujetos solamente a una verificacion débil basada en correlaciones
aproximadas en el tiempo, y en el peor de ellos, eran simplemente reflexiones
de desesperacion frente a aparentes trastornos bidticos inexplicables. Nuevas
lineas de evidencia acerca de posibles impactos de bolidos en un solo momento,
0 quizas de varios (como cinco) eventos de extinciones, han transferido estas
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especulaciones hacia el campo de la comprobacion.

Asteroides que cruzan la Tierra (asteroides cuyas Orbitas cruzan la de
la Tierra o podrian cruzar como resultado de pertubaciones gravitacionales de
largo alcance) son suficientemente comunes, lo que significa que en el pasado
geologico deben haber ocurrido impactos de bolidos. La Tierra debid de sufrir
impactos por c. seis asteroides de 1 km de diametro por millon de afos, y por c.
dos asteroides de 10 km o mas por cada 100 millones de afios, por ejemplo
cerca de una docena de impactos grandes desde el comienzo del Fanerozoico
(Shoemaker, 1984). Los efectos del choque de objetos de 1 km de diametro son
inciertos pero, como esta discutido abajo, la mayoria de los investigadores creen
que el impacto de un bolido de 10 km de diametro habria tenido consecuencias
severas y globales.

La tasa promedio de colision para cometas es ciertamente inferior a la
de los asteroides. Las tasas de impacto de cometas podrian incrementarse
ocasionalmente, perturbando la nube de Oort de cometas que rodea el Sistema
Solar mas alla de los planetas externos (margen interior de cerca de 104 Unidades
astronomicas (UA) del Sol, donde 1 UA es la distancia entre el Sol y la Tierra,
aproximadamente 150 millones de km). El paso a través de las altas densidades
estelares en los brazos espirales de la Galaxia puede elevar la tasa de colision a
cerca de 10% (Shoemaker, 1984). Esta modulacion de baja frecuencia de
impactos cometarios seria interrumpida aproximadamente una vez cada 100
millones de afios por explosiones de corta vida (1-3 millones de afios) desatadas
por el paso cercano de estrellas individuales (Hut, et al. 1987).

La evidencia para explicar las extinciones periodicas, todavia debatida
calurosamente, sugiere (pero no comprueba) una perturbacion regular y
frecuente de la nube de Oort. Los mecanismos hipotetizados incluyen:
oscilaciones alrededor del plano galactico, donde los encuentros con estrellas y
nubes moleculares serian mas probables; un décimo planeta en una orbita
altamente excéntrica mas alla de Pluton (a ¢. 100 UA); y anticipando su
descubrimiento, una débil estrella solar acompafiante, bautizada como Némesis,
a distancias estimadas que varian en un orden de 104 a 103 UA). Los debates
sobre la posibilidad astronomica de estos mecanismos, con Némesis
manteniéndose tenuemente al margen, han sido revisados por Shoemaker y
Wolfe (1986) y Hut y colaboradores (1987).

La magnitud y escala geografica de los efectos del impacto dependen
del tamafio del bolido y su velocidad, pero los limites no han sido determinados.
Un asteroide de 10 km de diametro fue estimado para el evento del Cretacico
con base en los niveles globales de iridio, y aunque los efectos potenciales estan
poco entendidos, habrian sido probablemente severos. W. Alvarez (1986), L.W.
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Alvarez (1987) y Prinn y Fegley (1987) enfatizan las siguientes posibilidades:

1. Oscuridad causada por la nube global de particulas de polvo fino generadas
por el impacto. Durante 2 a 11 meses, esta oscuridad habria sido suficiente
para detener los procesos de fotosintesis, causando asi el colapso de cadenas
troficas marinas y terrestres.

2. El frio acompanaria la oscuridad, con temperaturas descendiendo por abajo
del punto de congelamiento en el interior de los continentes.Los climas maritimos
serian perturbados, de forma menos severa debido a la inercia térmica de las
aguas oceanicas.

3. El efecto invernadero y el calentamiento global podrian seguir a la
temperatura fria si el(los) bolido(s) cayo(eron) en el oceano. Después, los granos
de polvo amalgamados y depositados de la atmosfera; el peso remanente de
vapor de agua atraparia energia infrarroja reflejada de la Tierra, incrementando
la temperatura global aproximadamente 10 grados centigrados. La duracion de
este episodio de invernadero es incierta, con estimaciones que van de meses a
afios y hasta periodos de tiempo mas largos que el frio inmediato, y después la
oscuridad -quizas tan largo como 1000 afios (Prinn y Fegley 1987).

4. Lluvia dcida nitrica resultaria del calentamiento de choque (shock heating)
de la atmosfera de la Tierra durante el impacto (ver Prinn y Fegley 1987, cuyos
calculos se retoman aqui). Energia desde la entrada a la atmosfera vy,
especialmente, la chimenea supersonica eyectada en el impacto produciria
cantidades mucho mas grandes de 6xidos nitricos. Estos compuestos llevarian
auna serie de reacciones y por ultimo lloveria acido nitrico y nitroso. En tierra
esto dafiaria severamente al follaje (y probablemente a los animales), tanto
directamente como a través de la movilizacion de metales traza. En el océano,
dentro de una década o menos, la lluvia acida bajaria el pH de la capa mixta
(especialmente los 30 metros superiores) a 7.5-7.8, suficiente para disolver la
calcita y entonces estresar severamente a los organismos calcareos. Mas atin,
la inyeccion de un acido tan fuerte en la atmosfera produciria una exhalacion
significativa de CO9 océanico el cual, combinado con la acumulacion de CO;
en la atmodsfera debio deprimir la actividad del fitoplancton marino, y produciria
un calentamiento de invernadero de miles de afios.

Este impresionante menu de perturbaciones ocasionadas a un impacto,
podria esperarse que causara extinciones masivas de las magnitudes observadas.
De hecho, un buen nimero de paleontélogos han argumentado que las
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perturbaciones hipotetizadas son demasiado severas para las extinciones
observadas, aun en el limite Cretacico-Terciario (e.g. Hallam, 1987). Sin embargo,
los modelos impacto-efecto estan poco delimitados y requieren extrapolacion
mas alla de la informacion observacional; una nueva generacion de modelos
mas realistas y sofisticados puede proporcionar una base mejorada de
conocimientos para comparar criticamente las causas hipotetizadas con los
patrones de extincion observados.

Evidencia bioldgica

El impetu inicial por buscar impactos extra-terrestres fue desde luego el patron
de extincion bioldgica en el registro fosil, ya fuera percibido como picos en la
tasa de extincion global o como desaparicion de taxa o biomasa en secciones
locales. Infortunadamente, las consecuencias biologicas de los impactos, del
vulcanismo masivo, y otras alternativas no estan suficientemente entendidos o
son suficientemente Uinicos para proporcionar pruebas criticas. Los complejos
trastornos biologicos ejecutados en escalas de meses, afios o décadas, como
los postulados por escenarios de impacto, son extremadamente dificiles, a menudo
imposibles de resolver en secciones estratigraficas simples y desafian los limites
de la correlacion global. Los eventos de corto alcance estan superimpuestos en
patrones mas lentos y largos en la expansion y contraccion de taxa, debidos a
factores bidticos y fisicos relacionados a la Tierra, asi que el efecto de un
evento limite dado en un taxon particular (particularmente en uno en declive) es
debatible. En el presente, las limitaciones mas fuertes que la informacion
paleontolégica puede proporcionar, involucran a la consistencia entre un
mecanismo dado y el patron bioldgico observado dentro de un registro fosil
imperfecto.

Inicio y consecuencias. Para los impactos extra-terrestres, las respuestas
biologicas incluyen el comienzo abrupto de una extincion con un periodo
extremadamente breve de crisis, y una reorganizacion relativamente de duracion
corta y su repercusion durante el retorno a las condiciones de pre-impacto. Por
ejemplo, en los modelos de impacto del fin del Cretacico, la mayoria de las
perturbaciones ambientales durarian s6lo de 1 a 10 afios, un intervalo imposible
de correlacionar entre localidades distantes, y dentro de los cuales los eventos
son virtualmente irresolubles en el registro geologico. EI comienzo
geologicamente abrupto de una extincion masiva es un requerimiento pero no
es la unica prediccion de la hipotesis del impacto: aun en procesos graduales
como regresiones marinas o transgresiones, en principio se podria llegar a efectos
umbrales que producirian pulsos de extinciones repentinas en una escala de
tiempos estratigraficamente resolubles.
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El hipotético calentamiento por efecto de invernadero y posiblemente
otras anomalias paleocea-nograficas, persistirian por algunos miles de afios mas
alla del impacto mismo. Alguna evidencia paleontologica (y geoquimica) apoya
un periodo breve de recuperacion geoldgica (pero ecologicamente extensa)
particularmente en plantas terrestres (revisado por Wolfe, 1987) y plancton
marino (revisado por Zachos y Arthur, 1986), aunque, otra vez, estos no serian
los tinicos efectos de los eventos extraterrestres.

Los patrones de extincion observados en los limites criticos, no pueden
ser tomados como la tnica posibilidad. Aparentemente una extincion abrupta
puede resultar de la erosion o no deposito de sedimentos durante el intervalo de
tiempo critico, asi que los eventos bioldgicos estan condensados dentro de capas
simples. Al mismo tiempo, artificialmente resultan patrones de extincion gradual
cuando el muestreo es defectuoso, o es simplemente desigual en el intervalo
proximo al limite, (un fenomeno denominado frotis o efecto Signor-Lipps -ver
Jablonski, 1986a; Raup, 1987).

Con observaciones que parecian sugerir pérdida gradual de taxa, se ha
recurrido a los patrones escalonados de extincion, con pulsos iguales arreglados
alrededor del limite de una extincion masiva, para reconciliar los requerimientos
de extincion abrupta. Tales patrones escalonados (con por lo menos 12 eventos
de extincion propuestos cerca del limite Cretacico-Terciario) también son
tomados como una sucesion geologicamente rapida de eventos de extincion
esperados durante un bombardeo de cometas. Estos patrones escalonados son
distintos de los patrones prolongados de declinacion tal como los sugeridos para
los amonites del Cretacico Tardio, y como los registrados cerca de los limites
del Cenomaniano-Turoniano, Cretacico-Terciario, y Eoceno-Oligoceno (Hut et
al. 1987). Infortunadamente, tales patrones no pueden ser tomados todavia
como la tnica posibilidad, porque a su vez ellos también pueden ser generados
por efectos de muestreo, cambios ecologicos locales y/o rupturas menores en
la sedimentacion impuesta, tanto en la extincion abrupta como en la gradacional.

Los taxa llamados Lazaro (que parecen sufrir una extincion pero
reaparecen mas tarde en el registro estratigrafico; Jablonski, 1986a; Raup, 1987)
proporcionan un medio de controlar parcialmente el muestreo desigual y la
preservacion: por ejemplo, la proporcion de taxa Lazaros de las tltimas apariciones
observadas que representan extincion artificial, permiten hacer una burda
contribucion cuantitativa de la fiabilidad de la informacion acerca de la extincion
dentro y alrededor de intervalos de tiempo criticos. La mayoria de las secuencias
de extincion escalonadas contienen algunos taxa Lazaro, sugiriendo que los
efectos del muestreo son propiamente, de hecho, un factor. Se requieren
aproximaciones mas rigurosas y comprensibles para establecer limites confiables
en los patrones de extincidon capa por capa.
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Se necesitan urgentemente estudios detallados de intervalos de tiempo
criticos, pero la peticion de un muestreo centimetro a centimetro cerca de los
eventos de extincion es de alguna manera engafosa. A esa escala, los efectos
ecologicos locales, las vaguedades del muestreo, y atin la bioturbacion parecen
trastornar la fina estructura de los eventos globales. El muestreo cuidadoso de
secuencias geologicas relativamente largas que abarque eventos de extincion,
seria especialmente valioso, asi que las ausencias al igual que presencias, podrian
ser registradas a todo lo largo, para proporcionar algin control estadistico.
También, deberia buscarse de un modo critico la consistencia de los patrones
de extincion entre localidades ampliamente separadas; se requiere ser cauto
particularmente para los patrones escalonados aparentes, porque diferentes
taxa, (digamos, amonites y gasteropodos bentdnicos) tienen diferentes
caracteristicas de muestreo, aun en amplias escalas geograficas y temporales
(ver Jablonski 1986a en la biologia de taxa Lazaro).

La selectividad ha sido aclamada para la mayoria de las extinciones masivas:
taxa de cuerpo grande, habitantes de arrecifes u organismos tropicales en general,
y taxa endémicos, todos parecen sufrir extincion preferencial (Jablonski, 1986a,
b). Los criticos, jy algunos de los que apoyan! la hipotesis del impacto han
propuesto que la extincion dirigida por el impacto seria al azar, mas que selectiva,
asi que ninguna selectividad ecoldgica o taxonémica observada seria una
evidencia contraria. Esta idea parece inapropiada, sin embargo, los taxa difieren
en su vulnerabilidad al cambio ambiental, asi que cualquier perturbacion dada, a
pesar de la escala, afectaria mas severamente a algunos grupos que a otros.
Los sobrevivientes de taxa ampliamente distribuidos, taxa no tropicales, taxa de
pequeio tamafio, miembros de cadenas alimentarias por detritus, taxa de agua
dulce, plantas deciduas y plancton cuyos ciclos de vida incluyen quistes de
resistencia, han sido propuestos para sobrepasar la extincion de finales del
Cretacico (Jablonski, 1986a b; Hallam, 1987). Todo es consitente con, pero no
exclusivo de la hipotesis del impacto. De forma similar, la posibilidad de que las
extinciones masivas sean cualitativamente diferentes de las extinciones
precedentes respecto a sus victimas (e.g. ver Jablonski, 1986a, b) no requiere
de eventos de impacto; cualquier perturbacion de magnitud suficiente podria,
por ejemplo, cruzar el umbral de los efectos de la extincion, asi que una amplia
distribucidon geografica podria determinar la sobrevivencia, pero la riqueza de
especies ya no seria importante.

Periodicidad: La aparente periodicidad de los eventos de extincion post-
paleozoicos ha propiciado mucha investigacion y especulacion acerca de los
factores extra-terrestres preponderantes. Sin embargo, la periodicidad en si
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misma, no es una prueba adecuada para demostrar las causas extra-terrestres,
aunque se hayan adelantado pocas alternativas. (Hallam, 1987 revis6 una
hipoétesis de periodicidad enddgena en chimeneas del manto). Claramente, el
papel critico de los datos paleontologicos para probar las causas extraterrestres
de las extinciones masivas, recae en el grado de correspondencia entre los
eventos biologicos y la evidencia fisico-quimica independiente para impactos u
otros mecanismos extraterrestres. Sin embargo, como se discutira mas adelante
la unién de tales evidencias no es tan directa como se hubiera esperado.

Evidencia fisica

Varios fendomenos fisico-quimicos han sido propuestos como evidencia
independiente para probar el impacto extraterrestre. Aunque cada uno tiene
sus criticos, y algunos no son estrictamente diagnosticos, tomados en conjunto
forman un argumento solido para explicar las extinciones de finales del Cretacico
y del Eoceno Tardio, con evidencia débil pero sugestiva para explicar otros
eventos post-paleozoicos (Raup, 1987). La alternativa mas fuerte relacionada
a la Tierra en esta época, parece ser el vulcanismo (Hallam, 1987; Officer et al.
1987.

Geoquimica: Las altas concentraciones andmalas de iridio en los sedimentos
del limite Cretacico-Terciario, y la presencia de otros elementos escasos en la

Figura 1. Distribucion global de las anomalias de iridio en los sedimentos del Cretacico-
Terciario. (Tomado de L.W. Alvarez, 1987)
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corteza de la Tierra, pero abundantes en los asteroides, did surgimiento a la
hipétesis de Alvarez de que a finales del Cretécico un impacto habria ocasionado
la extincion masiva. Desde 1979 esta anomalia ha sido encontrada en mas de
75 localidades distribuidas mundialmente (fig. 1) tanto en el fondo del mar como
en mares someros y paleoambientes continentales; usualmente se trata de una
arcilla distintiva que coincide (dentro de los limites de confianza estratigraficos)
con el evento de extincion (W. Alvarez, 1986; L.W. Alvarez, 1987). La presencia
de isotopos de oxigeno y de carbono cerca del limite también sugiere un episodio
de baja productividad que puedo haber durado un millén de afios o mas,
acompafiado por oscilaciones de temperatura detectables, pero no excepcionales
(Zachos et al.,1989). La direccion de las fluctuaciones isotdpicas estables es
apropiada para la hipotesis del impacto, pero la duracion parece ser muy
prolongada y los cambios de la temperatura muy suaves.

Ninguna de las otras cuatro grandes extinciones masivas del
Fanerozoico tiene una anomalia geoquimica tan fuerte y observada en tantas
localidades, aunque se le ha dedicado un menor esfuerzo a la investigacion en
ese aspecto (Jablonski, 1986a; Donovan, 1987a; Raup, 1987). Existen ligeros
enriquecimientos de iridio a finales del Ordovicico que parecen ser de origen
terrestre; los resultados obtenidos para finales del Tridsico son hasta ahora
negativos; la anomalia registrada para finales del Pérmico, en la extincion masiva
mas grande de todas, no ha sido registrada por otros laboratorios, y las arcillas
de ese limite parecen ser de origen volcanico; la anomalia del Devonico Tardio
(Frasniano-Famenniano) ocurri6 en un depoésito estromatolitico inusual y no se
ha repetido en otras secciones del limite.

Entre los eventos de menor extincion, las anomalias de iridio estan
geograficamente distribuidas cerca del limite de la extincién del Eoceno-
Oligoceno, junto con una serie de horizontes de microtectitas cuyo origen de
impacto esta virtualmente sin discutir (Hut et al., 1987). Una anomalia de iridio
fue recientemente descubierta y relacionada a (L.W. Alvarez, 1987) una extincién
pequenia del Mioceno Medio que forma el pico mas reciente en el analisis de
periodicidad, aunque la extension global del iridio todavia es desconocida. El
limite Cenomaniano-Turoniano tiene iridio en exceso, pero se carece de otras
sefales de impacto, por lo que se puede involucrar un origen terrestre. Existe,
en sedimentos estromatoliticos, una anomalia en el limite Jurasico medio-superior
(donde no existen eventos de extincion, pero esta predicha por los modelos de
periodicidad) (como el ejemplo del Frasniano-Famenniano), elevando asi el
espectro de concentracion biologica o diagenética. La edad incierta de una
anomalia de iridio en una costra de 2-3 mm rica en hierro, se sobrelapa con una
discordancia en los Alpes del Sur con otro pico débil (i.e., predicha por modelos
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de periodicidad) de extincion en el Bajociano (Rocchia et al., 1986). Se registro
una anomalia de iridio, con otros restos cosmicos en los sedimentos del Plioceno
tardio en el Océano del Sur, coincidiendo en tiempo, pero no en espacio, con un
evento de extincion regional en el Atlantico norte. La situacion es todavia mas
complicada debido a una anomalia de cerca de la base del Cambrico, en un
nivel que carece de extincion masiva y después de iniciada la radiacion Cambrica
de los organismos con caparazon (Donovan, 1987b).

El grado al que todas estas anomalias denotan impactos es todavia
debatido (Hallam, 1987. Officer et al., 1987). En algunas secciones claves el
enriquecimiento de iridio puede extenderse por varios metros alrededor del limite
Cretacico-Terciario; el significado de estas nuevas observaciones no es claro,
pues las interpretaciones van desde la movilizacion diagenética de la capa de
precipitacion de impacto hasta un depodsito prolongado de exhalaciones
volcanicas. Una emanacion del volcan Kilauea de Hawaii fue altamente
enriquecida con iridio, derivado aparentemente del manto profundo; sin embargo,
otros elementos de la emanacion no se asemejan a las abundancias extra-
terrestres encontradas en las secuencias del limite de finales del Cretacico (W.
Alvarez, 1986), asi que, otra vez, el significado de esta informacion es incierto.
La composicion de la arcilla en el limite no siempre corresponde a las
abundancias de los elementos extraterrestres y a las proporciones de isotopos,
produciendo asi evidencia contradictoria sobre la naturaleza del bolido hipotético.
No esta claro si una sobreimpresion diagenética postimpacto o multiples impactos
de bolidos de diferentes composiciones (;esperados como parte del bombardeo
cometario?) pueden tomarse en cuenta para explicar estas inconsistencias.
Nuevas técnicas analiticas (L.W. Alvarez, 1987) permitiran realizar una
cobertura estratigrafica mucho mas extensa, tanto en limite de las extinciones
como en los periodos tranquilos entre ellas, eso ayudara en gran medida a
comprender el comportamiento del flujo global de iridio y los mecanismos de
enriquecimiento potencial no extraterrestres.

Mineralogica: La evidencia potencial independiente del impacto proviene del
cuarzo metamorfizado por impacto y de otras particulas sedimentarias. Al igual
que el iridio, los granos de cuarzo con por lo menos dos y hasta nueve juegos
intersectados de lamelas impactadas, han sido encontrados en ambiente marino
y continental en las secuencias del limite Cretacico-Terciario a través del mundo,
(fig. 2) (Bohor et al., 1987a; Izett, 1987). Estas lamelas multiples solo se conocen
en particulas provenientes de sitios donde se lleven a cabo pruebas nucleares y
en crateres de impacto. Los minerales impactados y metamorfizados se forman
cerca de ciertas erupciones volcanicas explosivas (Hallam, 1987), pero las
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lamelas multiples y la distribucion mundial de granos relativamente grandes
(0.1-0.2 mm en en Pacifico Norte y Nueva Zelanda, y hasta de 0.6 mm en
América del Norte) son dificiles de reconciliar con la actividad volcanica (W.
Alvarez, 1986; Bohor et al., 1987a). La investigacion acerca de los minerales
impactados y metamorfizados en otros eventos de extincion ha sido hasta ahora
negativa, excepto por un intrigante informe preliminar con datos de una zona
que se encuentra cerca del limite Triasico-Jurasico en Austria (Badjukov et al.,
1987).

Sedimentologico. Las microtectitas (gotas vidriosas formadas por impactos
de bolidos) estan (indudablemente) casi siempre presentes en tres horizontes
cerca del limite Eoceno-Oligoceno (Hut et al., 1987). Un origen similar ha sido
sugerido para las esférulas de feldespatos-potasio (sanidino) desordenado,
glauconita, goetita, y magnetita, encontrados en secuencias a nivel mundial en
el limite Cretacico-Terciario (W. Alvarez, 1986), sin embargo, la evidencia
reciente sugiere un origen autigénico, y no de impacto, de por lo menos algunas
de las esférulas (Hallam, 1987; Izett, 1987). En los sedimentos del limite Permo-
Triasico en Sichuan, China, existen microesférulas de composicion variada (Gao
etal., 1987); su significado es incierto a la luz del origen aparentemente volcanico
de las arcillas del limite, presentes en China. Es necesario realizar mas trabajo
separando esférulas de diferentes origenes, antes de que sea posible hacer
interpretaciones validas (Bohor et al., 1987b).

Las particulas de hollin son abundantes en las arcillas de los limites
Cretacico-Terciario en Nueva Zelanda y Dinamarca (W. Alvarez, 1986; L.W.
Alvarez, 1987). Si estas arcillas
representan s6lo un afio de deposito,
como ha sido propuesto en casi todos
los modelos de impacto, el flujo de
carbono habria sido del orden de 10°-
10* por arriba de los niveles previos,
sugiriendo extensos incendios
iniciados por el calor del impacto y
propagados entre los restos de los
bosques aniquilados por el hipotético
intervalo frio post-impacto. Sin
Figura 2. Grano de cuarzo impactado de la embargo, la singularidad de la
arcilla de'l limite del' Cretécico—Terf:iario en presencia del hollin es incierta, y el
una secc16n no marina de Br'ownle Butt?, ﬂujo alto depende del tiempo de
Garfield County, Montana. Microfotografia
de barrido electronico, amplitud del campo dep(')sito dela capa de arcilla, lo cual
0.14 mm (Cortesia de B.F. Bohor) todavia esta en debate (Hallam,
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1987).

Crateres: Los impactos grandes deberian dejar crateres de mayor magnitud
que la del bolido mismo. La incertidumbre de las edades es problematica y la
informacion es extremadamente escasa, pero la asociacion entre los eventos
de extincion ocurridos en los tlltimos 250 millones de afios y los 26 crateres bien
fechados de 5 km de diametro o mas, puede ser estadisticamente significativa
(revisado por Shoemaker y Wolfe, 1986, quienes son escépticos). Las
simulaciones de Trefil y Raup (1987) sugieren que este registro de crateres
comprende a casi un tercio de los impactos periddicos (supuestamente lluvia de
cometas) y a dos tercios de las colisiones azarosas con asteroides. Shoemaker
y Wolfe (1986) llegaron a una conclusion similar por diferentes medios.

Sin embargo, surgen preguntas acerca de los eventos de extincion mejor
estudiados. Los Unicos crateres bien fechados y de un tamafo apropiado que
ocurrieron cerca del limite Cretacico-Terciario estan en la U.R.S.S. (Shoemaker
y Wolfe, 1986), pero el tamafio y densidad de los granos de cuarzo impactados
sugieren un impacto en América del Norte (Bohor et al., 1987a; Izett, 1987).
Mas atin, el cuarzo de impacto sugiere un impacto en rocas sedimentarias, por
ejemplo, en un ambiente continental o en aguas someras, mientras que la
magnetita y otras esférulas nos sugieren a un basalto alterado, y por lo tanto, un
impacto ocednico (aunque ahora es cuestionada la derivacion de esférulas por
impacto, como se hizo notar arriba). Estas contradicciones quizas se resuelvan
con la hipotesis de una lluvia de cometas a finales del Cretacico-Terciario y el
consecuente impacto multiple, pero persiste el problema acerca del sitio(s) de
impacto(s) (Hallam, 1987). Al respecto, una interpretacion volcanica no es mas
satisfactoria.

Conclusiones y perspectivas

Aunque ningtin indicador es definitivo, hoy en dia la variada evidencia fisica y
quimica en el limite Cretacico-Terciario es casi explicada facilmente por el
impacto de un bolido. El vulcanismo es su principal rival, pero como W. Alvarez
(1986) argumento, evidentemente soélo las erupciones basalticas pasivas
producen exhalaciones de iridio y funden microesférulas, mientras que se
necesitarian erupciones siliceas violentas para producir minerales de impacto.
Ningtin tipo de erupcion producira a la vez todas las caracteristicas observables
de un impacto, y ninguna puede explicar una distribucion mundial del cuarzo
impactado, iridio y otras anomalias geoquimicas. La hipotesis de las chimeneas
periddicas del manto puede producir tanto vulcanismo explosivo como no
explosivo en una escala global (Hallam, 1987), pero este modelo todavia espera
evaluacion. Generalmente la informacion paleontologica es consistente, pero
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proporciona poco apoyo conclusivo para los mecanismos de extincion dirigidos
por un impacto. Como varios autores han observado, en este y otros eventos de
extincion la regresion marina oscurece los indicadores bioldgicos y fisico-
quimicos y puede todavia jugar un papel en la extincion.

Las evidencias mas contundentes a favor o en contra de los factores
extraterrestres en las extinciones masivas (aparte del descubrimiento de un sol
acompafante hipotético llamado Némesis) vendran con una evaluacion sobre
la fuerza de asociacion temporal entre las extinciones masivas fanerozoicas y
los indicadores fisico-quimicos de los impactos de los bolidos. Este trabajo esta
en camino, ademas es impresionante que los tres o cuatro picos de las extinciones
mas recientes reconocidos en la informacidén global y/o en secciones
estratigraficas locales (Mioceno medio, Eoceno-Oligoceno, Cretacico-Terciario,
y Cenomaniano-Turoniano) poseen por lo menos algun tipo de indicador de
impacto. La débil pero significativa agrupacion de las edades de los crateres en
los eventos de extinciones durante los ultimos 250 millones de afios, deberia
apuntar hacia el analisis de otros limites, para afinar las hip6tesis en curso. La
evaluacion de la evidencia negativa queda como un problema, sin embargo, la
hipotesis de impacto puede ser notablemente elastica y dificil de falsificar; la
ausencia de crateres, el cuarzo de impacto y ain las anomalias de iridio son
consistentes con el impacto en el océano ahora subducido, con lugar de impacto
basaltico, y mas que con un impacto meteoritico, con uno cometario
respectivamente. Adicionalmente, no todos los grandes crateres, los horizontes
de microtectitas o las anomalias de iridio coinciden con eventos de extinciones.
Una mejor comprension de los efectos potenciales de un impacto, y de la
distribucion de los indicadores potenciales del impacto a través del registro
estratigrafico, deberia llevar a enmarcar hipotesis mas refinadas relacionadas
con el papel de los factores extraterrestres en la evolucion de la vida sobre la
Tierra.
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Debatiendo los factores ambientales
en la evolucion humana

Craig S. Feibel

Resumen

K _os factores ambientales, particularmente las fluctuaciones climaticas, se
visualizan ampliamente como controles importantes en los patrones de evolucion.
La coincidencia general, con grandes cambios climaticos, de dos transiciones
adaptativas dentro de la evolucion de los hominidos, apuntala los modelos en los
que estos cambios evolutivos son conducidos por cuestiones climaticas. En la
primera de ellas, el origen de la familia Hominidae esta ligado a la desecacion
Messiana del Mediterraneo. La segunda, un caso mas convincente, involucra
al origen del género Homo y a la primera aparicion de la tecnologia de
instrumentos de piedra, con la presencia y amplia contemporaneidad del inicio
de la glaciacion Pleistocénica en el hemisferio norte. No obstante, los analisis
detallados encuentran dificultades para ligar a los fenomenos inductores de
gran escala con la evidencia terrestre de la evolucion de los hominidos, y también
con la determinacion de los efectos de los factores ambientales interactuantes.
Las influencias que tienen el clima, la tectonica, el vulcanismo y la propia evolucion
de las comunidades, actiian a escalas variables y se reflejan de distintas maneras
en el registro geoldgico. Las investigaciones actuales relacionan a los estudios
detallados del continente africano con los registros del cambio global, para
comprender mejor los efectos de la interaccion entre varios factores ambientales
y la evolucion humana.

Introduccion
Actualmente, la indagacion acerca del cambio climatico global esta conduciendo
a una intenso esfuerzo de investigacion interdisciplinaria sobre los efectos de
los procesos de gran alcance, incluyendo al clima, la tectonica, el vulcanismo y
la evolucion de las comunidades.

Hoy en dia, uno de los grandes misterios de la investigacion cientifica
es responder a preguntas como la siguiente: ;de qué manera afectan éstos y
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otros factores al futuro de la humanidad? Asi como el futuro de nuestra especie
dependera de las respuestas a los factores ambientales, nuestro pasado esta
marcado por un registro amplio de cambios y adaptaciones a las condiciones
ambientales. A medida que los detalles de nuestro pasado evolutivo surgen del
registro fosil, las investigaciones relacionadas estan forjando una imagen del
contexto ambiental a través del cual evolucionamos, y al mismo tiempo propician
cuestionamientos sobre la naturaleza de las respuestas adaptativas respecto al
ambiente dindmico del Plioceno-Pleistoceno.

Desde hace mucho tiempo, la Paleoantropologia ha sufrido la escasez
de evidencias detalladas tanto para ordenar los linajes de los hominidos como
las caracteristicas del mundo en el que evolucionaron. Sin embargo, los
descubrimientos que se han hecho en las ultimas décadas han aumentado en
gran medida la evidencia fosil directa acerca de nuestra familia, (Hominidae);
ademas, el enfoque de las investigaciones interdisciplinarias ha fortalecido las
bases para asignar edades y reconstruir las comunidades y los ecosistemas en
que se desarrollaron. Paralelamente a estos avances ha habido una verdadera
explosion de datos acerca de fenomenos de escala global durante el Cenozoico
tardio y particularmente sobre la evolucion del clima y la historia tectonica del
Plioceno-Pleistoceno. Hoy en dia, mientras los cientificos tratan de relacionar
los grandes cambios adaptativos dentro de nuestro linaje con los controles
ambientales y los episodios de cambio, se han planteado cuestionamientos de
causa y efecto.

La Paleoantropologia
es aun, por mucho, una ciencia
guiada por los descubrimientos.
Por lo tanto, cada nuevo fosil
puede aumentar en gran
medida la evidencia disponible
y alterar las percepciones que
tenemos acerca del linaje
hominido (e.g. Kimbel ef al.,
1996). En contraste, los datos
relacionados al contexto
geoldgico y al escenario
ambiental de la evolucion de los

hominidos son diversos y Figura 1. El craneo de hominido KNM-ER 1470, atribuido
extensos, pues aparecen con |a Homo rudolfensis (Wood, 1992 ), ilustra la caja craneana

: ; : i 1 género Homo. Foto cortesia
regularidad publicaciones y |2grandada que caracteriza al g
g . p y del Museo Nacional de Kenia.
nuevas discusiones al respecto.
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Recientemente se
publico (Vrbaet al.,
1995) una amplia
compilacion de arti-
culos acerca del
climay la evolucion
de los hominidos;
en Malawi, se llevd
a cabo una confe-
rencia patrocinada

por la Fundacion
Wenner-Gren| Figura 2. Pisadas de hominido en Laetoli, Tanzania. El origen del
. , . bipedalismo, que aqui se ilustra, aun se halla cubierto en la incertidumbre
destinada a t P dne fd

cs 11’13.' 4a1OPICOS | 4o yn hueco en el registro fosil. Probablemente futuras investigaciones
sobre blogeograﬁa resolveran la cuestion de si este evento se relaciona con el cambio
yteorias evolutivas ambiental global de finales del Mioceno.

relacionadas con los hominidos (Sikes y Wood, 1996), y la reunion anual de la
GSA en Denver, en 1996 albergo6 un debate sobre el control climatico en la
evolucion de los hominidos.

En la literatura popular también se han examinado las influencias
ambientales y las fuerzas conductoras que se hallan detras de la evolucion
humana (Stanley, 1996; Potts, 1996a). Entre mas y mas datos se acumulan,
existe la tendencia a apartarse de los escenarios simplistas y de aquellos que
proponen una sola causa para explicar los fenomenos, y la vez de tener visiones
mas integrativas acerca de los factores ambientales. El resultado, es una
valoracién mas balanceada de los problemas y una perspectiva geologica en
aumento acerca de los grandes cuestionamientos sobre la evolucion humana.

Radiaciones de los hominidos

Aunque permanecen muchas cuestiones dificiles de responder sobre la
reconstruccion de la filogenia de la familia de los hominidos, es ahora cuando
comienzan a aclararse algunas de las principales caracteristicas de dicha historia.
En el registro de los hominidos existen dos transiciones adaptativas muy
importantes: el cambio hacia un modo de locomocién en posicion completamente
erecta (que caracteriza a la familia), y un dramatico incremento en el tamafio
del cerebro (asociado con el género Homo; fig. 1).

Elregistro del bipedalismo en los hominidos se preservo graficamente
en las huellas fosiles de Laetoli, Tanzania (Fig. 2) con una edad de 3.6 millones
de afos, donde se desenterraron las huellas de las pisadas de tres individuos, en
las excavaciones hechas por Mary Leakey en 1978-1979 (Leakey y Hay, 1979).



294 C.S. FEIBEL

Los especimenes fosiles de Laetoli son atribuidos al taxon de Australopithecus
afarensis, el cual a su vez esta bien re-presentado en las colecciones de Hadar
en Etiopia, y cuyos fosiles tienen una antigiiedad que va desde hace unos tres
millones de afios (Johanson et al., 1978; Kimbel et al., 1994). El registro del
bipedalismo de los hominidos puede extenderse hasta hace 4.2 millones de afios
(Leakey et al., 1995; ver figura 3). En aquella época, otra especie,
Australopithecus anamensis, ya poseia caracteristicas que sugieren habilidades
especializadas para la locomocion bipeda. El desarrollo del bipedalismo en los
hominidos fue entonces una adaptacion que ocurri6 aun antes de 4. anamensis.
Sin embargo, lo escaso del registro fosil de hace mas de 4.2 millones de afios,
nos deja en la incertidumbre respecto a la fecha y al contexto bajo el que se
llevé a cabo la transicion.

La segunda gran adaptacion en el linaje de los hominidos, y que nos
separa de los Australopitecinos, es el aumento relativo del tamafio del craneo
respecto al tamafio del cuerpo. Este rasgo ya se habia establecido en los craneos
mas antiguos del género Homo cuya datacion es segura, y cuya edad es de 1.9
millones de afios; por lo tanto, entro al repertorio de adaptaciones de los hominidos
en el intervalo situado entre hace dos y tres millones de afos. El espécimen
mas antiguo atribuible al género Homo es una maxila de 2.4 millones de afios
que se encontr6 recientemente en Hadar, Etiopia (Kimbel et al., 1996). La
adopcion de la tecnologia de las herramientas de piedra, se encuentra como
una adaptacion conductual asociada posiblemente con el aumento de tamafio
del cerebro; su registro mas antiguo es de hace 2.5 millones de afios (Semaw et
al., 1997). Hace aproximadamente 1.9 millones de afios existio una dramatica
radiacion de especies dentro del género Homo. Por lo menos, se encuentran
presentes tres especies alrededor de esta fecha, Homo habilis, H. rudolfensis,
y H. erectus (ver figura 3). Sobre la base del material disponible, es dificil
asignar a alguna especie los restos con edades mayores.

Paralela a la diversificacion del linaje de Homo, esta la radiacion que incluye
a un hominido pequeio, Australopithecus afiicanus, que aparecié entre hace dos
y tres millones de afios, junto con una forma robusta, Paranthropus aethiopicus.
El linaje de los robustos esta representado por dos especies posteriores, P. boisei y
P, robustus en el intervalo entre hace uno y dos millones de afios.

Mientras actualmente se estan conociendo algunos fosiles y localidades
de la edad apropiada, los origenes del bipedalismo permanecen poco entendidos.
No obstante, el origen del género Homo y las radiaciones en ambos linajes,
Homo y Australopithecus, ocurrieron en épocas que estan bien representadas
en el registro geologico de Africa, y son abundantes tanto la evidencia fosil
como los detalles del contexto.
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Figura 3. Correspondencia entre evidencias de la evolucion de los hominidos y notorios episodios
del cambio climatico. En la parte izquierda se muestran los alcances estratigraficos de los taxa
de hominidos cominmente reconocidos, junto con la evidencia de locomocién bipeda y
tecnologia de instrumentos de piedra. En la parte derecha se muestran los registros de isdtopos
del oxigeno ( compilacion adaptada de Shackleton, 1995 ) y un ejemplo de un registro de polvo
terrigeno ( tomado de deMenocal, 1995 ).

Cambio Climatico Global
Casi todas las discusiones sobre la evolucion de los hominidos incluyen una
ralacion con el cambio global. Mientras que no hay duda acerca de que existieron
cambios climaticos globales de gran importancia durante el Plioceno-Pleistoceno,
lo que no esta tan claro es (1) los «eventos» individuales pueden ser identificados
en el registro global o en los registros asociados con los hominidos fosiles, (2)
los efectos climaticos fueron suficientemente fuertes para afectar a Africa en
latitudes bajas, particularmente en aquellas areas habitadas por los hominidos, o
(3) los efectos climaticos pueden estar implicados solamente entre los factores
ambientales interactuantes.

Las conexiones entre el cambio climatico global, particularmente respecto
a los cambios de temperatura y de precipitacion, y los pasos de la evolucion
humana, han sido ampliamente utilizados para explicar los grandes cambios
adaptativos reconocidos en nuestros ancestros (e.g., Brain, 1981; Laporte y
Zihlman, 1983). Por ejemplo, con frecuencia el origen de los hominidos se
relaciona con la sequia Messiniana, y la separacion de la rama de Homo con el
inicio de la glaciacion del Hemisferio norte. Como se habia hecho notar antes,
la evidencia existente es insuficiente para evaluar la conexion entre la sequia



296 C.S. FEIBEL

Messiniana y los hominidos, aunque parecen ser ampliamente contemporaneos.
Se puede discutir mas acerca de la relacion entre la glaciacion del hemisferio
norte y el origen de Homo. La enorme influencia de la publicacion de Shackleton
etal. (1984) hizo surgir un gran interés dentro de la comunidad paleoantropologica
al establecer una edad de 2.4 millones de afios para la glaciacion mas importante
del Hemisferio norte. Lo anterior se corresponde muy bien con las percepciones
teoricas para el registro de Homo, sin embargo, ain recientemente existe poca
evidencia fosil para sostener tal antigiiedad para el género. La existencia de
herramientas de piedra en el registro se remonta hasta 2.4 millones de afios en
el pasado, sin embargo, esto fue tomado por mucha gente como evidencia de la
actividad de Homo con esa antigiiedad. Es importante resaltar que se conoce
muy poca evidencia con significado adaptativo en los primeros representantes
del género Homo; por lo tanto, los argumentos relacionados con este evento
evolutivo son bastante especulativos. Lo que se sabe es que este evento
probablemente ocurri6 en el intervalo que va de hace 2.5 a 3 millones de afios,
y por lo tanto coincide de manera general con eventos importantes que se
suscitaron en latitudes altas, marcando el desarrollo de la glaciacion del hemisferio
norte. Esto lo hace adecuado para considerarlo como consecuencia de fuerzas
climaticas.

Un resumen reciente acerca de la argumentacion climatica en la
evolucion de los hominidos es la sintesis de la evidencia marina de deMenocal
(1995), que muestra convincentemente que las dramaticas oscilaciones dirigidas
por las periodicidades orbitales que caracterizan el registro de altas latitudes
durante el Plioceno-Pleistoceno, se percibieron claramente en las latitudes bajas
de Africa. Analizé los registros del polvo marino tanto en las costas del este
como del oeste de Africa y combind éste conjunto de datos con los provenientes
de los isotopos de oxigeno (Fig. 3), para mostrar tanto tendencias de largo plazo
como variaciones en la frecuencia de las oscilaciones climaticas. Tenemos aqui
cuatro caracteristicas significativas en el conjunto de datos. Existe una tendencia
de largo plazo durante los Ultimos cuatro millones de afios, marcada por el
incremento de polvo y por valores mayores del O18, con los que se documenta
un cambio hacia condiciones mas frias y secas. Las oscilaciones en ambos
conjuntos de datos reflejan la dominancia cambiante en los patrones orbitales,
desde un modo de precesion (23-19 ka) anterior a 2.8 millones de afios, hasta
un patrén oblicuo (41 ka) durante el intervalo de 2.8 a 1 millon de afios atras, y
finalmente, una periodicidad dominada por la (100 ka) desde hace poco menos
de un millén de afios. Los registros de polvo nos brindan evidencia directa de
que estas oscilaciones climaticas globales afectaron a los ecosistemas terrestres
por lo menos en la parte norte de las latitudes bajas de Africa. Aunque se
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puede cuantificar el tiempo de los cambios en la periodicidad dominante, no
esta claro todavia si €stos representan al tipo de «eventos» que son suficientes
para disparar una respuesta evolutiva en las comunidades terrestres.

Aun quedan dos cuestiones por resolverse. La primera se refiere a que
tanto de los sedimentos registrados como marinos, provienen de los continentes.
Actualmente el flujo de polvo proveniente de Africa se deriva principalmente
de las regiones aridas alrededor del Sahara, y las variaciones del Holoceno se
han atribuido a cambios en la extension de ese cinturon arido. Los indicadores
registrados en los polvos marinos, no implican necesariamente cambios umbrales
en ambientes continentales mas hiimedos y por lo tanto quiza no hayan afectado
directamente a los organismos de esos lugares. El impacto de las periodicidades
y sus cambios, se deben medir directamente en el registro ambiental de lugares
y cuencas individuales asociados al registro de la evolucion de los hominidos, a
fin de establecer esa relacion. La segunda cuestion se refiere a la capacidad de
discriminar entre diversos factores ambientales interactuantes y a identificar
con claridad los indicadores climaticos. Si bien, la respuesta en gran escala a lo
largo del norte de Africa, registrada por deMenocal (1995), sugiere controles a
gran escala como el clima, es posible que cuando empecemos a evaluar el
registro asociado directamente a la evolucion de los hominidos, la presencia de
fenomenos a escala mas local y regional puedan enmascarar dichos indicadores.
También es importante considerar que el clima global en el Plioceno-Pleistoceno
se vio afectado no solo por factores orbitales, sino también por fendomenos
tectonicos y cambios en la circulacion oceéanica, fendémenos también de gran
alcance. Las glaciaciones del Plioceno-Pleistoceno fueron en ultima instancia
provocadas por eventos tectonicos muy importantes incluyendo el levantamiento
de la Meseta Tibetana y el Istmo de Panama (Stanley, 1995, 1996; Stanley y
Ruddyman, 1996).

Confrontacion de Hipotesis

La mayoria de las hipotesis propuestas para explicar los patrones evolutivos
toman en cuenta las influencias del ambiente asignandole ya sea un papel activo
o0 pasivo. Se han propuesto tres hipotesis para tratar de relacionar el registro
evolutivo de los Hominidae con las fluctuaciones climaticas, son las siguientes:
(1) la «hipotesis de la savana» que se ha propuesto desde hace mucho tiempo y
en la cual un cambio relativo hacia condiciones mas frias y mas secas provoco
un cambio de vegetacion boscosa hacia vegetacion mas abierta; (2) la hipdtesis
de «cambios por pulsos» (Vrba, 1996a), con condiciones e implicaciones mas
especificas; relaciona los cambios faunisticos amplios con eventos ambientales
(especificamente climaticos); y (3) la hipotesis de «seleccion de la variabilidad»
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(Pott, 1996a; 1996b) que se enfoca no en eventos o cambios individuales, sino
en la naturaleza repetitiva de las oscilaciones ambientales a través del tiempo.
Como se discute mas adelante, cada una de estas hipotesis tiene sus seguidores
y sus aciertos.

La hipoétesis de la savana ha estado durante décadas enmascarada
detras de las discusiones sobre evolucion humana. Aunque se le invoca
cotidianamente (e.g., Klein, 1989), parece no haber sido explicitamente
establecida o definida claramente. Como referencia, la idea ha sido resumida
recientemente por Potts (1966a). En esta hipotesis, el enfriamiento y la sequia
conducen a una disminucion de los bosques y a un aumento de las praderas o
pastizales, ya sea de forma abrupta o gradual. La idea es cautivadora por su
sencillez, y se ha recurrido a ella para explicar una amplia gama de tendencias
evolutivas, desde el origen de la familia de los hominidos hasta el origen del
género Homo, asi como otros eventos.

La hipotesis referente a los pulsos de transformacion o de cambio,
intenta relacionar a los eventos de cambio climatico con grupos de organismos
cuyos procesos de especiacion o extincion se encuentran restringidos
temporalmente. En un sentido, utiliza el mismo proceso de la hipotesis de la
savana, pero lo aplica en dos direcciones (esto es, tendencias de enfriamiento y
sequia, o tendencias de calentamiento y humedad) y a diversas escalas. Aplicada
al registro de la evolucion humana, se ha convertido en el foco de interés al
tratar de ligar un «evento» climatico, asociado con el inicio de la glaciacion del
hemisferio norte, a la aparicion de Homo'y de las herramientas de piedra (Vrba,
1996b; Semaw et al., 1997). Las dos dificultades para probar esta hipdtesis se
centran en como se define un «evento», y en el tratamiento de los datos que
muestran niveles significativos de especiacion y extincion (ver mas adelante).
Otros investigadores, incluyendo a Prothero (1995), han argumentado que como
generalizacion, la hipotesis no funciona. Probando en casos particulares de
principios de Cenozoico, se observa que los indicadores climaticos sobresalientes
no revelan, entre los mamiferos, grandes eventos de especiacion o extincion.

La explicacion mas reciente en este campo es la hipotesis de la seleccion
de la variabilidad de Potts (1996a, 1996b). Esta relaciona a la especiacion con
repetidos cambios en la seleccion a través del tiempo, conforme las oscilaciones
se reflejan en las fluctuaciones de las caracteristicas del paisaje. La hipotesis
de la variabilidad se centra no en los cambios individuales, sino sobre todo el
patron global de cambios en los parametros ambientales. En este sentido, toma
en consideracion lo que es quiza la caracteristica mas distintiva de los ambientes
del Plioceno-Pleistoceno, sus oscilaciones regulares. También se le puede adaptar
a través del bien documentado registro de efectos climaticos para Africa
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(deMenocal, 1995) sin necesidad de identificar «eventos» individuales
especificos.

Estos y otros modelos estan siendo ahora utilizados para poner a prueba
tanto diversos patrones en el registro fosil como las claves ambientales asociadas
a las localidades de los hominidos. Muchos investigadores han cuestionado la
validez de la hipdtesis de la savana en lo que respecta a los estudios sobre el
desarrollo del bipedalismo en los hominidos primitivos (Hill, 1987; Andrews,
1992, 1995; ver también Shreeve, 1996). La evidencia de muchas localidades
fosiles estd comenzando a implicar condiciones mas boscosas al inicio del
Plioceno y de bosques abiertos en el Mioceno.

En este intervalo estan disminuyendo los contrastes entre el bosque y
la savana y con ellos, el sustento de esta teoria. Los estudios detallados sobre
faunas de mamiferos estan cuestionanado también los «pulsos» de la hipotesis
que precisamente propone los cambios a través de ellos, cuestiones intermedias
acerca de los patrones que realmente se preservan en el registro fosil
(Behrensmeyer et al., 1996; ver también Kerr, 1996). Este debate expone algunas
de las complejidades encontradas aun en la interpretacion de los mejores
conjuntos de datos disponibles.

La cuenca de Turkana: estudio de un caso

Probablemente la coleccion de datos mas extensa y estrictamente controlada
acerca de la evolucion de los hominidos, proviene de la cuenca de Turkana (fig.
4) al norte de Kenia y Etiopia. Gracias a la investigacion de casi tres décadas,
se ha podido establecer una detallada estructura de fechas isotdpicas y de
correlaciones tefrostatigraficas (McDougall, 1985; Brown y Cerling, 1982; Brown
etal., 1985; Brown, 1996) que han sido aplicadas al registro fosil de mas de 450
especimenes de hominidos (Feibel et al., 1989) y a mas de 70000 fosiles de
otros vertebrados. Los estudios acerca del contexto de estos fosiles han revelado
un caudal de datos de caracter ambiental y de un cambio en esa cuenca durante
casi 4 millones de afios (Feibel et al., 1991; Bonefille, 1995).

Aunque Vrba (1988) argumentod que el registro de la evolucion de los
mamiferos del Este de Africa, y en particular del registro de la cuenca de
Turkana, sustentan su punto de vista sobre el cambio a través de un pulso hace
2.5 millones de afios; por medio de una revision detallada de todos los indicadores
ambientales, incluyendo los datos de los mamiferos, se encontraron cambios
alrededor de los 2 millones de afos, pero no se pudo comprobar la existencia de
un pulso hace 2.5 millones de afios. Recientemente, Behrensmeyer y
colaboradores (1996; ver también Kerr, 1996) observaron con detalle las faunas
de mamiferos de la cuenca de Turkana y notaron un cambio significativo de
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largo plazo entre hace 2 y 3 millones de afios, sin embargo, nuevamente, no se
trata de un pulso. Mientras se daba un incremento en las formas de habitats
abiertos, existio igualmente la persistencia de taxa pertenecientes a bosques,
zonas arboladas y arbustivas. Existen diferencias metodologicas entre los dos
estudios, particularmente con respecto al tratamiento de los taxa raros. Vrba
(1996Db) enfatizo el significado de las formas raras reconocidas comliinmente a
través de un s6lo especimen, ya que éstas demuestran la presencia de las formas
inmigrantes predichas en la hipotesis del cambio por pulsos. Sin embargo, la
rareza de estos taxa hace imposible evaluar si su presencia representa la primera
aparicion (como inmigrantes), o si se trata simplemente de un artificio debido a
la colecta o al sesgo tafonémico sobre las formas raras que, no obstante,
estuvieron presentes con anterioridad. También es posible que la transicion
faunistica registrada hace 2-3 millones de afios ocurriera en forma de varios
pulsos, los que a su vez pudieron diferir en sus magnitudes relativas. Este
argumento subraya solo una parte del problema al ligar la evolucion y el
ambiente, en lugar de discernir, a partir de los fosiles, el caracter de los patrones
evolutivos.

Mas alla de estos problemas de interpretacion de los datos provenientes
de los mamiferos, destaca un problema mas dificil, el de separar los efectos de
los multiples factores ambientales que actiian sobre un ecosistema. Las
investigaciones geologicas en la cuenca de Turkana, nos han llevado a reconocer
un conjunto diverso de factores ambientales, actuando sobre diferentes periodos
de tiempo y con distintas intensidades (Feibel, 1995). Debido a su gran tamaiio
y a su naturaleza predominantemente fluvial, la cuenca de Turkana esta
influenciada por dos regimenes climaticos: un régimen estacional relativamente
humedo en la zona montafiosa de captacion de Etiopia, y un régimen estacional
semi arido en la cuenca deposicional de baja elevacion. Actualmente estos
regimenes estan desfasados, de tal manera que la estacion lluviosa en la zona
de captacion se presenta durante la estacion seca dominante de la cuenca baja.
De manera similar, en el pasado dos aspectos del vulcanismo afectaron la cuenca:
eventos ocasionales proximales en forma de flujos de lava e influjos de tefra
mas comunes desde fuentes distantes de la zona montafiosa de Etiopia. La
tectonica también jugd un papel preponderante complicando el esquema
ambiental con una historia de levantamientos y subsidencias sobre una serie de
bloques alternantes, marginales y de graben. Los cambios del paisaje relacionados
con escenarios deposicionales, fueron interdependientes con estos factores,
con los patrones de vegetacion y con el desarrollo del suelo, el cual también
impulsé cambios en las comunidades de la cuenca.

Generalmente, la evidencia geologica nos sefiala cuales de estos factores
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son dominantes en un tiempo dado, por ejemplo, la exhalacion de cenizas
volcanicas es bastante conspicua; no obstante, es mas dificil evaluar las
interacciones entre esos factores. Una tasa alta de sedimentacion debida al
vulcanismo puede eliminar los efectos de una subsidencia, pero las interacciones
climaticas son mas dificiles de establecer. Existen ahora numerosos ejemplos
en los que un factor dominante obscurece nuestra perspectiva acerca de lo que
esta pasando con otros factores. Un caso de este tipo es el registro de micro
mamiferos del Valle de Omo.

Generalmente, los micro mamiferos se consideran excelentes indicadores
de habitats locales y de condiciones ambientales. En un estudio sobre tales
faunas provenientes de la parte norte de la cuenca de Turkana, en el Valle de
Omo, Wesselman (1984, 1995) document6 un dramatico cambio local de formas
principalmente mesicas(que requieren cantidades moderadas de agua) a
dominantemente xéricas (bajos requerimientos de agua). El interpreto esto en
términos exclusivamente de un sistema conducido climaticamente; utilizando
su evidencia para apoyar un cambio climatico hace 2.5 millones de afios. No
obstante, la evidencia geologica sefiala hacia otras posibles causas para explicar
los patrones observados. El levantamiento de Stephanie, un bloque estructural
del nucleo de un basamento que ahora rodea al lago Stephanie en Etiopia,
comenzo su desarrollo hace 2.5 millones de afios. Este levantamiento arrojo
detritos volcanicos gruesos mas alla de sus margenes surefios y detritos
metamorficos (también gruesos) mas hacia el norte. Tales detritos metamorficos
entraron justo en esa época al registro sedimentario del Valle de Omo, y se
convirtieron en la materia prima utilizada alli para elaborar los primeros utensilios
de piedra (Merrick, 1976; Howell et al., 1978). Los sedimentos muestran un
cambio que va desde un gran rio meandriforme hasta un sistema anastomosado
somero. Lo que esto parece representar es un desplazamiento axial del rio
meandriforme, por una cufia clastica de aluvion proveniente del margen de la
cuenca. El sistema axial fue un gran rio perenne alimentado por las zonas
montafiosas (captadoras); y el sistema marginal estuvo compuesto por pequefios
arroyos efimeros que drenaban el arido margen local (Feibel et al., 1991). Por
lo tanto, el cambio de caracter de las asociaciones de micro mamiferos pudiera
explicarse sencillamente como producto de la actividad tectonica y su
correspondiente respuesta sedimentaria, o como producto de la tectonica junto
con otros factores. Sin embargo, lo que es seguro en este caso es el efecto
tectonico; aqui, la contribucion del clima permanece poco clara.

Se pueden dar argumentos similares para indicar la influencia del
vulcanismo explosivo o la expulsion de grandes cantidades de tefra dentro de la
cuenca sedimentaria. Estos eventos tienen la habilidad de transformar el paisaje
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y de reordenar las comunidades floristicas y faunisticas, efectos que imitan a
los rasgos climaticos. El registro de las emisiones de tefra es ciclico; se tienen
registrados tres ciclos que vande 4.2 a3.4m.a.,de 3.4a2.5m.a.yde2.5a 1.6
m.a. Cada uno incrementa su intensidad conforme pasa el tiempo, y los ciclos
subsecuentes exceden la magnitud de sus precursores. Aunque sin duda las
erupciones solitarias fueron dramaticas, sus efectos individuales parecen ser
de corta duracion. No obstante, los efectos acumulados en los picos de erupcion
ciclica fueron suficientes para modificar los sistemas deposicionales y alterar
dramaticamente los patrones de las comunidades a través del paisaje (Rogers
et al., 1994). Este efecto se ve mas claro aproximadamente hace 1.6 millones
de afios, sin embargo, la coincidencia de un pico de actividad hace 2.5 millones
de afios, con cambios climaticos globales implica que cualquier sefial que
encontremos en los patrones evolutivos, es diferente a un indicador puramente
climatico.

Indicadores mixtos

El tema comtn que liga a casi todos los estudios en el contexto de la evolucion
humana, es la complicada y con frecuencia conflictiva mezcla de indicadores
ambientales. Existen dos aspectos de magnitud involucrados aqui: rangos
espaciales de variabilidad en los ecosistemas terrestres, que pueden variar
dramaticamente en una escala que va de unos cuantos metros a decenas de
ellos, y escalas temporales relacionadas con el muestreo, donde los datos pueden
representar fosiles acumulados durante algunos afios o asociaciones que
representen cientos, miles o millones de afios. De alguna manera estos datos
deben ser integrados a conjuntos de datos regionales o globales que registran
los efectos a escalas muy diferentes. El adjetivo empleado comtinmente para
los habitats de los sistemas terrestres del Plioceno-Pleistoceno de Africa es
«mosaico», en el que complejos ecotonos separan a los bosques, las zonas
arboladas, arbustivas y praderas en un paisaje no s6lo espacialmente heterogéneo,
sino también temporalmente dinamico. Probablemente tal complejidad es la
norma en los ecosistemas terrestres durante casi todo el tiempo, y no puede ser
ignorada en el intento por ligar las respuestas adaptativas que ocurren en un
sitio dinamico, con los indicadores de interaccion ambiental que moldean al
sistema.

Las adaptaciones principales que moldearon al linaje de los hominidos tuvieron
lugar en Africa dentro de un contexto de cambio ambiental: variaciones
climaticas, cataclismos tectonicos, vulcanismo, y comunidades vegetales y
faunisticas en evolucion. Conforme los nuevos descubrimientos de restos fosiles
resuelven detalles de la historia de los hominidos, las investigaciones de frontera
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hacen surgir cuestionamientos sobre las caracteristicas ambientales tanto del
contexto, como de las fuerzas conductoras que existen detras de esta historia
evolutiva. Mientras que los patrones globales de cambio climatico estan bien
documentados a través del Plioceno-Pleistoceno en localidades de latitudes
altas y aun en algunos escenarios de latitudes bajas, todavia no esta claro de
qué manera afectaron directamente tales eventos a los hominidos primitivos.
Puede ser que, como en todo buen misterio, existe mas de un culpable en escena,
y no hay duda de que conforme continuemos develando el registro de la evolucion
de los hominidos y su contexto, surgiran nuevos sospechosos principales.
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