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Introduccion

Como habitantes del siglo XXI, socialmente con-
vencidos de nuestro papel de guardianes de la
biodiversidad y desde la éptica prevalente del mo-
vimiento conservacionista, la extincion tiene con-
notaciones incuestionablemente negativas. Sin
embargo, para aquellos que se interesan por los
procesos evolutivos, la extincidn representa un re-
gocijante motivo de investigacién, pues al tiempo
que significa desaparicion de linajes, adaptaciones
y variaciones genéticas irrepetibles, proporciona
oportunidades para la innovacién en los disefnos
estructurales y funcionales.

La extincién resulta, pues, paraddjica en la me-
dida en que se define por componentes destructi-
vos, pero acaba por generar escenarios de inespe-
rada creatividad. Un ecologista tendera a contem-
plar la extincién en términos de responsabilidad
sociopolitica. Un paleontélogo o un biélogo evolu-
tivo se verdn mas atraidos por lo que la extincién
supone de experimento natural.

Este capitulo adoptara este dltimo enfoque. Y lo
hara desde la heterodoxia —como reza el titulo-
porque se orientara hacia las pautas y procesos de
extincion en plantas. Definitivamente, la mayor
parte de las discusiones tedricas sobre extincion,

ya sean en un contexto evolutivo o paleoecolégico,
se han centrado y siguen centrando en torno a la
evidencia aportada por los fésiles animales. Ello es
asi por condicionantes histéricos y afecta a todos
los aspectos de la investigacién evolutiva. Los pro-
cesos de especiacién y extincién en organismos fo-
tosintéticos apenas reciben atencién en los manua-
les sobre evolucién més que de pasada o para hacer
mencion al paisaje en el que los animales se des-
envolvian. No obstante, el registro fésil de los mis-
mos es impresionante y proporciona una visién
mucho mas ajustada de los ecosistemas del pasado
desde hace unos 3.700 Ma.

Apuntes histéricos

Las ideas sobre la extincion suscritas en el marco
de las primeras teorias evolutivas tuvieron un reci-
bimiento hostil, por no decir traumaético, en la Ingla-
terra victoriana de mediados del siglo XIX. Hay que
tener en cuenta que las doctrinas religiosas basadas
en el texto biblico del Génesis afirmaban que todos
los seres vivos eran productos de un tnico acto cre-
ador cuyo punto culminante venia materializado
por el hombre. Cualquier discusion del enunciado
biblico representaba, por si misma, una blasfemia.
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No era cuestionable si los seres vivos cambiaban a
lo largo del tiempo, puesto que ello implicaba que
el acto creador era, de algin modo, imperfecto. Tam-
poco se podia plantear duda alguna sobre el hecho
de que todas las formas de vida creadas en un prin-
cipio seguian existiendo. {Qué sentido tenia la ex-
tincién en el contexto de la creacion?

Los siglos XVIII y XIX contemplaron, sin embar-
go, la acumulacion de evidencias fosiles que des-
pertaban inquietudes filoséficas. Para muchos, los
fésiles no eran mas que el producto de una fuerza
vital de la Tierra, que se esforzaba por crear image-
nes de la creacion divina. Pero las similitudes mor-
folégicas entre los fésiles y algunos seres vivos
contemporaneos no pasaron desapercibidas por
mucho tiempo y llegé un momento en el que que-
daron pocas dudas de que se trataba de restos pe-
trificados de seres que vivieron en otras épocas. En
un alarde imaginativo, la doctrina oficial produjo
un nuevo modelo que integraba la evidencia en fa-
vor del cambio y la extincién: la clave estaria en el
Diluvio, tal y como se narra en la Biblia; los fésiles
serian los restos de los animales que se ahogaron
en el Diluvio y luego quedaron enterrados en los
sedimentos formados por la inundacion.

Como se puede imaginar, este argumento no sa-
tisfizo a muchos gedlogos por el mero hecho de que
no habia forma de explicar como todas las capas de
roca fosilifera podrian haberse formado al mismo
tiempo. La dialéctica continu6 enconada hasta lle-
gar a un punto en que el discurso oficial tuvo que
aceptar que los sedimentos y los fésiles no proce-
dian todos de un mismo diluvio biblico. La opcién
alternativa seria que ambos eran la consecuencia
de una serie de diluvios, el tltimo de los cuales ha-
bria sido el de Noé. Las catéstrofes anteriores no
habrian quedado recogidas en el Antiguo Testa-
mento. Més alla de todo ello, hay que sefialar que
el clero ortodoxo nunca ha considerado grata la
idea de la extincidn, especialmente desde que, de-
bido a la aceleracion en el ritmo de la exploracién
paleontolégica, empezé a hacerse obvio que algu-
nos fésiles correspondian a animales y plantas que
ya no existian en la Tierra.

Académicamente, en linea con este desentendi-

miento secular, conviene situar dos concepciones

contrapuestas sobre la extincién que podrian venir
encarnadas por los trabajos de Darwin y Lyell res-
pectivamente. En su teoria de la “descendencia con
modificacién”, Darwin define la extincién como el
resultado de la competencia interespecifica y enfa-
tiza el cardcter incompleto del registro geologico
dentro de un paradigma de gradualismo filético que
ha penetrado el pensamiento evolutivo hasta nues-
tros dias a través de la denominada “teoria sintéti-
ca”. En cierto modo, la extincién darwinista viene
a estar ineludiblemente acompasada por el éxito o
fracaso del proceso adaptativo, tanto en relacién al
contexto abiético como al fenémeno de la compe-
tencia interespecifica. La extincién de una especie,
por tanto, estarfa tanto en funcién de lo que hacen
otras especies como de lo que hace ella misma.
Para Lyell (1797-1875), no habia otros procesos
operando en el mundo vivo més que los que deter-
minaban y mantenian los rasgos de una especie.
Asi, las especies aparecerian y se extinguirian,
mientras la extincién se deberia a cambios en el
ambiente fisico: los cambios locales afectarian so-
lamente a la distribucion, los cambios globales a la
extincion. Para Lyell, las especies —sus fenotipos,
diriamos hoy— no tienen responsabilidad alguna en
su proceso de extincién. Este seria azaroso, acci-
dental y condicionado abidticamente; por decirlo
coloquialmente, las especies extinguidas habrian
tenido cierta dosis de “mala suerte”. Viene a ser cu-
rioso que los sistemas de pensamiento alternativos
al gradualismo filético, como el modelo de los equi-
librios puntuados o el de los pulsos renovadores,
se encuentren epistémicamente mas cerca de Lyell
que de Darwin en lo que concierne a las causas de

la extincién.

Extinciones en masa de animales
y plantas terrestres

Considerando intervalos de tiempo geoldgico
relativamente breves, se habla de extinciones en
masa cuando tiene lugar la desaparicion de un por-
centaje muy elevado de especies, géneros y fami-
lias, incluso 6rdenes, a nivel global o en areas ge-

ograficas muy extensas. La extincién en masa, por



tanto, implica una notable pérdida de biodiversi-
dad bajo circunstancias ambientales que se pueden
considerar catastroficas. Segin la ingente docu-
mentacién geolégica disponible hasta la fecha, es-
tas catastrofes incluirian ciertamente impactos am-
bientales causados por enfriamiento global y
glaciacién, vulcanismo masivo, cambios en la sali-
nidad o el oxigeno ocednico, variaciones en los ni-
veles marinos, impactos de meteoritos, tormentas
producidas por cometas, radiacién desde superno-
vas y grandes llamaradas solares. Luego, estos fe-
noémenos tendrian una incidencia ambiental a tra-
vés de la aparicion abrupta de largos periodos de
oscuridad y frio, olas de calor, lluvias 4cidas, toxi-
cidad, inundaciones, etc. En el registro f6sil de ani-
males marinos (el mejor conocido), los paleontélo-
gos han identificado entre doce y cinco grandes
extinciones en masa durante los tltimos 600 millo-
nes de anos. Detengdmonos en cada una de las
“cinco grandes” y en el impacto bidtico que, segin
las bases de datos paleobiolégicas, habrian produ-
cido a diferentes escalas taxondmicas.

Hace unos 443 Ma, a finales del Ordovicico, tuvo
lugar una extincién masiva que afecté al 96% de las
especies de animales marinos. La catéstrofe tuvo
que afectar en gran medida al fitoplancton, aunque
las estimas de extincién son controvertidas en este
nivel. Sin embargo, hay que sefialar que el Ordovi-
cico final es el momento en el que se constatan las
primeras evidencias fragmentarias de vida vegetal
terrestre, sobre todo por la aparicion de estomas, cu-
ticulas, y especialmente esporas agrupadas perma-
nentemente en diadas y tétradas, con paredes de
esporopolenina, las cuales, aunque no son una evi-
dencia indiscutible de esporo6fitos terrestres multice-
lulares, si que sugieren la existencia temprana de
plantas con células reproductoras que podian vivir
expuestas al aire. De algin modo una catéstrofe ma-
yuscula para la vida marina, asociada a diversas cri-
sis glaciares, supuso cierto estimulo para la conquis-
ta del aire por las plantas; en concreto para la
derivacion de los embri6fitos a partir de un peque-
no grupo de algas continentales, las caroficeas.

En el Devénico existe una transiciéon geolégica
(Frasniense-Fameniense, o evento F-F) asociada a
una segunda extincién masiva. La cronologia se ha
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Figura 1. La diversidad de plantas durante el Devénico final (evento Fras-
niense-Fameniense) no experimenté un declive comparable al de los ani-
males, con independencia de si se toman como referencia los recuentos de
microfésiles o megafésiles. Redibujado de Willis y McElwain (2002).

calibrado en torno a 364 Ma. El evento F-F produ-
jo una reduccion del 95% de las especies animales
de aguas superficiales y del 60% a nivel de espe-
cies marinas de agua profunda. En otros calculos,
se estima que la extincién afect6 a la mitad de los
géneros de animales, incluyendo cnidarios, bra-
quiépodos, foraminiferos, equinodermos, algas
benténicas, cefalépodos, conodontos, peces, y en
general zooplancton.

Curiosamente, de nuevo, el evento F-F coincide
con un momento en el que la especiacion vegetal
se mantiene relativamente importante dentro de un
marco cronoldégico que supone una esquizofrenia
estructural bien conocida en la historia evolutiva
de las plantas (figura 1). Nos referimos a la radia-
cion de trimerdfitos, zosterofilofitos, licéfitos, esfe-
nofitos, helechos y progimnospermas. Esta diversi-
dad implica innovacién en los sistemas vasculares,
mecanismos de anclaje y tipos foliares. Por anadi-
dura, a finales del Devonico se descubre la prime-
ra semilla f6sil, Archaeosperma arnoldii y apare-
cen sofisticados mecanismos para la reproducciéon
sexual de los primeros espermatofitos.
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El final del Devénico contempla, ademas, la con-
figuraciéon de las estructuras edéaficas conocidas y
sirve de punto de partida para la apariciéon de los
primeros bosques, que adquieren su maximo desa-
rrollo en las cuencas parélicas del Carbonifero. En
su conjunto, el Devonico (417-354 Ma) se puede
considerar un periodo de “excitacién” evolutiva ho-
mologable con la “explosién cambrica” de anima-
les, del mismo modo que el Carbonifero (354-290
Ma), supondra la acentuaciéon de los procesos de
diversificacién interna en los grupos ya existentes.
Asi, mientras el Devénico conlleva ocupacion de
nichos ecolégicos, el Carbonifero es un periodo de
competencia y adaptacion, una fase de sofistica-
cién y complejacion de relaciones paleoecoldgicas.
Tanto un periodo como otro incluyen fases de desa-
pariciéon de grupos, pero no se puede considerar
que exista una catéastrofe taxonémica en las plan-
tas terrestres, como demuestran los recuentos de
fosiles (figura 1). Y lo que es de importancia capi-
tal, en ningin momento del Devonico, incluyendo
la frontera F-F, se constata evidencia alguna de ex-
tincién masiva en plantas terrestres.

La tercera gran extincién acontece en el Pérmico
Superior, hace unos 248 Ma. Sin duda alguna fue la
mas brutal, suponiendo la pérdida de entre el 90 y
el 96% de los invertebrados y del 54% de las fami-
lias de animales marinos, asi como el 75% de las
familias de tetrdpodos. Los paleontélogos son una-
nimes respecto a que los cambios ambientales du-
rante este momento fueron muy acentuados en tér-
minos de enfriamiento global, aridificacién y con-
tinentalizacion, incluso glaciacién. Pero del mismo
modo que durante la extincién tardodevénica, no
parece clara la existencia de un evento similar de
extincién masiva entre las plantas. Antes de esta
transicién, la mayor parte de los biomas venian ca-
racterizados por licofitos, esfendfitos, helechos ar-
borescentes, cordaites, glosopteris y pteridospermas
no cupuladas (Medullosales, Callistophytales).

Sin embargo, después del Tridsico inicial (256-
242 Ma) tiene lugar una reduccién de los grupos
paleozoicos, la radiacion de las equisetaceas y os-
mundéceas después del declive de los esfenéfitos
y helechos arborescentes, y una expansion de las

pteridospermas cupuladas, cicadas, ginkgoéfitos,
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Figura 2. Reemplazamiento de la vegetacion dominada por licofitos, esfe-
néfitos, filicofitos, cordaites y pteridospermas, por otra en la que los elemen-
tos dominantes son cicadas, ginkgos, cicadeoidéfitos y coniferas, durante
el transito Pérmico-Tridsico (256-242 Ma). Se observa una fase de transi-
cion, de unos 20 Ma, pero no hay evidencias de extincién en masa. Redi-
bujado de Willis y McElwain (2002), basado en Knoll (1984).

voltziales y coniferas (figura 2). En otras palabras,
una reorganizacion de la estructura ecoldgica con
apariciéon de nuevas especies y cambios en la dis-
tribucién de las ya existentes. Sin embargo, sin ob-
viar el “trauma ecolégico”, respecto a lo primero
hay que decir que las investigaciones desarrolladas
en las diferentes regiones emergidas indican que la
diversidad de familias no descendié nunca nota-
blemente y que, en cualquier caso, los cambios dis-
currieron a través de varias decenas de millones de
anos. Es decir, estamos hablando de un tiempo mas
que suficiente para la interaccion ecolégica y el re-
emplazamiento de nichos por competencia. No pa-
rece, por tanto, haber una extinciéon en masa en el
registro de plantas terrestres lenosas a finales del
Pérmico.

La cuarta gran extincién se registra en la transi-
ciéon Tridsico-Jurédsico (206 Ma), precisamente uno
de esos momentos geoldgicos que resultan analo-
gos de la situacion actual de recalentamiento glo-
bal e incremento del diéxido de carbono atmosfé-
rico. Para los paleontdlogos, es el episodio de
extincién de los ammonites, pero la transicién re-



presenta en realidad una nueva extincién en masa
que diezm6 especialmente los sistemas arrecifales
(unas 300 familias de animales) y afecté también a
los vertebrados e insectos terrestres. Las recons-
trucciones basadas en polen, esporas y macrorres-
tos demuestran que, por ejemplo, las floras del nor-
te de Europa y Norteamérica fueron sustituidas en
un 95%. Sin embargo, no hubo ningin cambio sig-
nificativo en la composicién de las floras en latitu-
des bajas de Norteamérica. No estariamos, por tan-
to, hablando de extincién en masa, porque no se
cumple el requisito de amplitud geografica o glo-
balidad, mas que en lo que concierne a los glosop-
teris, peltaspermaceas y coristosperméceas. La ex-
tincién fue mas un fenémeno regional que global
(figura 3). Desde otra perspectiva, la transicién
contempla incluso la aparicién de nuevos grupos y
las radiaciones de otros. Es el caso de las Bennetti-
tales (sobre todo williamsoniaceas, que alcanzaran
su apogeo en el Jurasico), Caytoniales y Pentoxyla-
les (que lo lograran en el Cretacico) y de algunos
grupos prominentes de helechos (Schizaeaceae,
Mattoniaceae). Mas todavia, estamos en el momen-
to de la diversificacion inicial de las familias mo-
dernas de coniferas.

La quinta extincién en masa —la més afamada—
ocurri6 entre el Cretacico y el Terciario (K-T), hace
unos 65 Ma. El impacto de uno o varios cuerpos
extraterrestres, al menos uno sobre la Peninsula
del Yucatan, acabaria por producir una reduccién
del 80% en los invertebrados marinos, la extincién
total de los dinosaurios y una dréstica reduccién
en el nimero de especies de mamiferos. Existen
evidencias bien fundadas de declive taxonémico
en muchos vertebrados pelagicos, foraminiferos y
moluscos. El impacto debié producir incendios de-
vastadores, inicialmente frio intenso, oscuridad
prolongada y, después, recalentamiento global y
lluvia de acido nitrico.

Esto supuso que entre el 70 y el 80% de todos los
animales se extinguieron. El evento K-T se ha do-
cumentado sobre todo a través de las concentracio-
nes de iridio, un elemento raro en la corteza terres-
tre pero abundante en los asteroides.

Desde el punto de vista de la vegetacion terres-
tre, lo cierto es que a finales del Cretécico, muchos
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Figura 3. Biocronologia de los tipos palinolégicos europeos en la frontera
Tridsico-Jurasico. Las lineas interrumpidas indican incertidumbre en los li-
mites cronoldgicos. La idea de que el evento Tridsico-Jurdsico no tuvo con-
trapartida de extincion en masa entre las plantas vasculares queda afianza-
da con estos datos. Redibujado de Traverse (1988).

biomas estaban ya dominados por las angiosper-
mas, las cuales, para la mayoria de los paleobota-
nicos, aparecen en el Cretacico Inferior, hace unos
140 Ma, en las zonas ecuatoriales del Hemisferio
Norte. Por tanto, el final del Cretacico fue un epi-
sodio prolifico en términos de formacién de espe-
cies de plantas. Algunas secuencias sedimentarias
evidencian cambios en la composicién floristica en
la frontera K-T.

Estos cambios afectan a la diversidad de esper-
matofitos versus helechos o a la de angiospermas
versus gimnospermas, sobre todo coniferas. Pero en
la mayor parte de los registros, con independencia
de los cambios floristicos, se constata la recupera-
cion del ecosistema original. El escenario paleoam-
biental inferido es, sin duda, el de una catastrofe
ambiental, durante la cual algunas especies opor-
tunistas, sobre todo helechos, pero también angios-
permas, habrian aprovechado su capacidad para
expandirse después de episodios reiterados de in-
cendios. En cualquier caso, a diferencia de lo que
ocurre en el registro animal, la escala del trauma
paleoecolégico entre las plantas vasculares dista
mucho de ser global, constatindose una enorme
heterogeneidad espacial en el impacto biético.
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Figura 4. Diversidad de especies de plantas vasculares durante los tltimos
440 Ma. Se indican también las cuatro tltimas extinciones en masa del re-
gistro animal marino. Redibujado de Willis y McElwain (2002) y Carrion
(2003). Basado en Niklas et al. (1983).

La extincion K-T se cifra mas en desaparicion de
morfotipos o estructuras que en términos de di-
versidad global y, en este sentido, las floras tropi-
cales habrian sido las més afectadas, probable-
mente por la extraordinaria sensibilidad de estos
ecosistemas tan complejos. La respuesta de las flo-
ras de latitudes elevadas a los cambios climaticos
acaecidos no tiene nada que ver con un evento
abrupto de extincion; sino en todo caso con cierta
reducciéon gradual de la diversidad. Los procesos
de preadaptacion habrian sido importantes en
plantas que habian estado en contacto previo con
situaciones de estrés abidtico. Hay que tener en
cuenta que muchas especies cretdcicas ya existian
en el Trias, durante el cual se constatan episodios
de frio y aridez que han dejado testimonios geol6-
gicos de cambio climético no menos importantes
que los que se describen para esta transicion. Que-
da claro, pues, que las pautas de cambio vegetal a
lo largo del episodio K-T, como en los eventos an-
teriores, no parecen implicar nada parecido a una
extincién en masa. Mdas bien sugieren un incre-
mento de la estacionalidad en areas de latitud ba-
ja, procesos de sucesiéon ecoldgica con recupera-
cién de la estructura original y algin reemplaza-
miento de nicho y, finalmente, una modificacién
en la pauta de distribucién geogréfica de algunas
zonas de vegetacion.

Asi pues, los eventos de extinciéon en masa de
animales marinos no tienen equivalente dentro de
la evolucién de plantas vasculares (figuras 4, 5).
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Figura 5. Tasas de extincion y especiacion de plantas vasculares terrestres
alo largo de los Gltimos 400 Ma. Los episodios de mayor extincion no coin-
ciden con los eventos en masa de animales marinos ni con los de tetrapo-
dos terrestres. Notese también como la intensidad de las extinciones de es-
pecies no es equivalente entre los tres grupos reproductores (pteridéfitos,
gimnospermas, angiospermas) y como la tasa de especiacion es inicialmen-
te muy alta en los tres grupos para disminuir hasta una linea basal subsi-
guientemente. EI Devénico y el Carbonifero aparecen como las grandes
fases de diversificacion de plantas vasculares. Redibujado de Niklas (1997).

Si hay paralelismo en relacién con los tetrapodos
terrestres para las tres extinciones mas recientes
(Permo-Trias, Tridsico-Jurdsico y Cretacico-Paleoce-
no), aunque éstos experimentaran, por anadidura,
algunas extinciones importantes durante el Ceno-



zoico y sufren un declive igualmente importante en-
tre el Carbonifero y el Pérmico. Respecto a los insec-
tos, es bien cierto que existen multiples excepciones
a estas pautas generales. Globalmente, los insectos
resistieron con cierto éxito el evento K-T. Probable-
mente, ello es debido a la extraordinaria plasticidad
espacio-temporal de sus rangos de distribucién (mu-
chos grupos de insectos tienen gran longevidad en
el registro f6sil). En todo caso, existen patrones par-
ticulares. Asi, tanto durante el evento del Permo-Tri-
as como durante el K-T, algunos grupos desaparecie-
ron abruptamente. Nos referimos sobre todo a los
fitéfagos especialistas cuyos huéspedes vegetales se
extinguieron en estos episodios.

Tolerancia a la disrupcion fisico-quimica
en las plantas vasculares

Las plantas vasculares tienen, por tanto, una ma-
yor capacidad que los animales para soportar los
cambios ambientales drasticos. ¢A qué puede de-
berse esta mayor capacidad? Desde luego, se con-
jugan varios rasgos. En primer lugar, las diferen-
cias en las necesidades bésicas: se puede decir que
las plantas son mas austeras desde el punto de vis-
ta fisiolégico. En otras palabras, que se las arreglan
con agua, fotones, diéxido de carbono, nitrégeno,
magnesio, fésforo, potasio y algunos oligoelemen-
tos. Esto es aplicable lo mismo a una palmera, a
una orquidea que a una sigilaria del Carbonifero.
La extincién implica siempre una disrupcion en el
ambiente fisico-quimico y en este contexto, la po-
litica fisiolégica de “minimos” que tienen las plan-
tas podria haber sido muy eficaz.

En segundo lugar, hay que hacer intervenir el in-
gente papel que alcanzan la hibridacion, la evolu-
cién en mosaico, modular y reticulada, dentro del
mundo vegetal. Es bien conocido que, por ejemplo,
las plantas vasculares suelen superar la esterilidad
inducida por hibridacién a través de la poliploidia
y la reproduccion vegetativa. Las barreras sexuales
al cruzamiento entre especies, incluso entre géne-
ros, no son tan exigentes como en animales. La
multiplicidad de avenidas para la dispersién efi-

ciente del material génico explica por qué los hibri-
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dos intergenéricos en animales suelen ser piezas
de museo, mientras que, entre las plantas, son re-
lativamente frecuentes. Existen complejos hibridé-
genos tanto en musgos como en helechos (el caso
de Asplenium es espectacular) y sobre todo en las
angiospermas.

Respecto a la evolucién en mosaico, una estrate-
gia en la que se alteran diferencialmente unos 6rga-
nos y no otros, tenemos un ejemplo bien documen-
tado en los archivos sedimentarios del Pérmico y
Triésico, el cual viene de la distribucion de los po-
lenes denominados taeniados o poliplicados. Este
palinotipo se caracteriza por la presencia de plie-
gues longitudinales en la exina que permiten la
expansion y retraccion del polen en respuesta a va-
riaciones en la humedad atmosférica. Presumible-
mente, la configuracion taeniada fue una respuesta
adaptativa a las crisis de aridez que comienzan en
el Carbonifero Superior y se generalizan en el Per-
mo-Trias. La exina poliplicada se presenta en pdle-
nes con uno, dos, muchos, o ningtn saco aerifero,
y con simetria radial o bilateral. No hay tampoco
exclusividad taxondémica y tendriamos que hablar
de convergencia evolutiva en el rasgo, dado que
aparece hoy residualmente en gnetéfitos (Ephedra,
Welwitschia) (figura 7) y angiospermas (acantaceas),
mientras que se asocia a multitud de grupos de gim-
nospermas mesofiticas, incluyendo diversos érde-
nes de pteridospermas y coniferas. Todos estos gru-
pos tenian ademés modificaciones foliares que
indican la exposicién, al menos temporal, a condi-
ciones de aridez extrema. El mosaico evolutivo ven-
dria ilustrado por la coexistencia de lineas evoluti-
vas independientes en el gametdéfito (grano de
polen) y en el esporofito (formas foliares, cuticulas,
indumentos).

En tercer lugar, existe una cierta facilidad para la
persistencia y consecucién de la madurez repro-
ductora en individuos y generaciones producidas
después de cambios evolutivos en el desarrollo em-
brionario (lo que se denomina heterocronias y hete-
rotopias o procesos homedticos). Los “monstruos”
vegetales tienen a menudo altas esperanzas de vida.
En parte, ello esté relacionado con el hecho de que
las plantas tienen una mayor simplicidad estructu-
ral, con un menor ntmero de tejidos y érganos que
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requieran integracién durante la ontogenia; sin ol-
vidar que el control del desarrollo no estéd centrali-
zado como en los animales. La evolucién de las
angiospermas a partir de algin grupo de pteridos-
perma mesozoica ilustra bien este fendmeno, pues-
to que en realidad, el cambio més sustancial impli-
c6 la progénesis del saco embrionario, tomando
como consecuencia un “rejuvenecimiento morfolé-
gico” de la planta haploide sexualmente madura, y
criticamente un adelanto en el tiempo de fecunda-
cion que facilit6é una tasa intergeneracional mucho
mas elevada. Asi pues, un “error” que afect6 a las
primeras fases del desarrollo embrionario dio lugar
a una estirpe que acabaria por dominar la mayor
parte de las zonas de vegetacion terrestre después
del Cretacico y una vez que existieron posibilidades
para la competencia con los bosques gimnospérmi-
cos diezmados por la catastrofe ambiental.

En cuarto lugar, debemos senalar la capacidad
que tienen muchas plantas para retener la viabili-
dad de sus semillas durante muchas décadas en el
banco del suelo. Hipotéticamente, esta fase de re-
sistencia o dormancia podria haber sido suficiente
para soportar algunos de los periodos de catastro-
fe ambiental descritos anteriormente. Un quinto
factor de resistencia se liga con la opcién migrato-
ria: las didsporas (polen, esporas, semillas, incluso
fragmentos de plantas o individuos enteros) pue-
den ser transportadas por el viento, el agua o los
animales y alcanzar distancias considerables. Fi-
nalmente, hay que sefialar que, en comparacion
con los animales, la mayor parte de las especies de
plantas tienen una menor sensibilidad al tamano
poblacional, es decir, una poblacién de plantas vas-
culares formada por unos cuantos individuos pue-
de persistir marginalmente mucho mejor que una
similar de tetrdpodos.

Puede que todo lo anterior explique el comporta-
miento de las curvas de diversidad para las plantas
fosiles cuando se comparan con las del registro de
animales marinos o el de tetrdpodos herbivoros.
Desde su aparicién hace unos 420-430 Ma, el regis-
tro fésil de plantas vasculares demuestra una ten-
dencia hacia el incremento total en la diversidad de
especies a través del tiempo geoldgico. Y si compa-
ramos los tres grandes grupos de diseno reproduc-

Figura 6. Welwitschia mirabilis, una gimnosperma del desierto del Namib.
Se trata de un f6sil viviente que podria tener una longevidad taxonémica
de 200 millones de afos (foto: Graciela Gil Romera).

Poliplicado
RECIENTE

(Pinus, Pinophyta) (Ephedra, Gnetophyta)

Figura 7. Pélenes taeniados: una adaptacion a la aridez que se presenta
de forma reiterativa en el Pérmico y durante la crisis del Permo-Trias. Asi,
a finales del Paleofitico se combinaban la incorporacién de sacos aeriferos
con el caracter poliplicado. En la actualidad, estos rasgos aparecen segre-
gados. Mientras los gnetofitos Ephedra y Welwitschia presentan granos de
polen poliplicados no sacatos, un buen nimero de géneros de coniferas
(Pinus, Cedrus, Abies, Picea) presentan simplemente polen sacato.




tor (pteridofitico, gimnospérmico y angiospérmico),
observamos como, con la aparicién y consolidacion
de cada nuevo grupo, se produce un declive gra-
dual en los grupos previamente dominantes (figu-
ras 5, 7). Digamos, en todo caso, que desde una
perspectiva macroevolutiva, las especies vegetales
tendrian inicios abruptos pero declives graduales.
Esto no ocurre con los animales, en los que la natu-
raleza de la extincién es més abrupta, y las fronte-
ras bioestratigraficas, menos difusas. Asi, las cica-
das todavia se encuentran en Australia, Africa y
Meéxico 100 Ma después de que perdieran algunos
de sus biotopos preferidos de los cuales fueron ex-
pulsados por las angiospermas en zonas tropicales.

Un ultimo detalle digno de mencién deriva de la
longevidad entre las plantas de los “fésiles vivien-
tes”, es decir, taxones de larga supervivencia en el
tiempo geolégico. Las comparaciones entre fami-
lias son poco pertinentes, pero es bien cierto que
las colonias del género Botryococcus encuentran
contrapartidas en el Ordovicico Medio, hace unos
470 Ma, mientras que géneros como Selaginella,
Equisetum y Lycopodium, cuyas especies suman
unos mil supervivientes en la actualidad, parecen
tener su origen en el Carbonifero, hace mas de 300
Ma. ¢{Dénde fueron a parar los sauropterigios, ictio-
sauros y pelicosauros? En otro orden de magnitud,
las plantas demuestran una tenacidad morfolégica
asombrosa: Metasequoia, Cunninghamia y Sequoia
apenas han cambiado en los Gltimos 100 Ma, Gink-
go y Araucaria en los tltimos 200 Ma, Dicksonia se
identifica con las formas de hace unos 180 Ma. El
criterio de perpetuacién taxondémica incluiria
igualmente taxones como Welwitschia mirabilis (fi-
gura 6), Cycas, Taxus baccata, Marattia, Osmunda
v Ephedra, entre otros.

Extinciones regionales de plantas, preadaptacion
y otros condicionamientos bidticos y fisiograficos

Habiendo hecho las generalizaciones preceden-
tes, conviene detenerse en algunos episodios de la
evolucidon vegetal sobre los cuales existe documen-
tacion para comprender la respuesta de los ecosis-
temas a los cambios climéaticos a una escala regio-
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nal. En este sentido, los dos tltimos periodos del
Paleozoico (Carbonifero y Pérmico) ofrecen oportu-
nidades excelentes para estudiar las reacciones de
la vegetacion terrestre a las fluctuaciones de tipo
glaciar-interglaciar (las cuales, en contra de lo que
se asume habitualmente, no son un rasgo exclusi-
vo del Cuaternario) (figuras 8, 9). En Norteaméri-
ca, por ejemplo, los depdsitos de origen lacustre,
fluvial y deltaico proporcionan una resolucién es-
tratigrafica mas que aceptable para este intervalo,
durante el cual tuvo lugar el declive de magnificas
formaciones forestales de licofitos y esfendfitos,
con su reemplazamiento por bosques de plantas
con semillas.

A lo largo de unos 70-75 Ma hay evidencias lito-
légicas (principalmente tillitas) de dos glaciaciones
globales que, como durante el Cuaternario, coinci-
dieron con fases 4ridas en algunos territorios tropi-
cales. Los datos de polen y esporas fésiles indican
que algunos grupos de plantas que habian evolu-
cionado en el Devénico Superior se diversificaron
internamente durante el Carbonifero Inferior. Este
es un intervalo interesante para la diversificacién
de los licéfitos, esfendfitos, helechos, pteridosper-
mas y cordaites. A finales del Carbonifero, se cons-
tata una notable segregacion de nichos ecoldgicos,
de modo que los licéfitos rizomorficos (Lepidoden-
drales) ocupan principalmente las zonas pantano-
sas, los helechos arborescentes la mayor parte de

Segunda crisis
de aridez
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Figura 8. Relaciones paleoecoldgicas entre la abundancia de plantas vas-
culares y los cambios climaticos durante el Pensilvaniense de la Euroamé-
rica himeda. Redibujado de Philips y Gentry (1994).
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los ecosistemas sometidos a algin tipo de pertur-
bacion extrinseca, las pteridospermas y cordaites
los suelos bien drenados y los biotopos mas aridos,
y los esfenéfitos una amplia gama de ambientes de
transicion.

Las glaciaciones del Westfaliense y Sakmariense
provocaron una importante modificacién a largo
plazo en la composicion de las floras paleozoicas a
nivel de los tres dominios biogeograficos existen-
tes: Angara, Euroamérica y Gondwana. Globalmen-
te, el cambio supuso promover la dominancia de
especies oportunistas o con ciclos vitales similares
a los de los espermatofitos actuales: las glaciacio-
nes representaron situaciones de intensa alteracién
del contexto fisico-quimico y parece coherente la
expansion de aquellas especies que, precompetiti-
vamente, habian desarrollado estrategias vitales
para sobrevivir en ambientes inhoéspitos. Sin em-
bargo, hubo importantes diferencias en las trayec-
torias descritas y en la secuencia de eventos. Asi,
el paisaje vegetal de Angara se modific6 sensible-
mente con el advenimiento de la glaciacién westfa-
liense: los bosques de licéfitos rizomérficos dieron
lugar rapidamente a formaciones abiertas de pteri-
dospermas y cordaites. En contraste, la mayor ri-
queza floristica de la flora de Gondwana permiti6
que el espectro taxonémico de los grupos dominan-
tes no cambiara perceptiblemente durante esta pri-

mera fase glaciar. Las floras tropicales apenas expe-
rimentaron variacion: los licéfitos (Lepidophloios,
Paralycopodites, Sigillaria, Lepidodendron, Diapho-
rodendron) y cordaites siguieron caracterizando el
paisaje de Euroamérica en los ecosistemas mas ha-
medos, mientras que diversos 6rdenes de pteridos-
permas mantuvieron su dominancia en contexto
arido (figura 9).

La glaciacién sakmariense provoco la expansion
de las coniferas en Angara y en los biotopos aridos
de Euroamérica, asi como el advenimiento de la
flora glosopteridacea de Gondwana, mientras que
se mantuvieron algunos enclaves relicticos de lico-
fitos en la region oriental del continente euroame-
ricano. En cualquier caso, ni los macrofésiles ni el
polen muestran tampoco coherencia bioestratigra-
fica en su respuesta a esta segunda crisis climati-
ca. En cuanto al recalentamiento global que tuvo
lugar durante el Estefaniense, la reaccion casi in-
mediata de las floras de Angara y Euroameérica con-
trasta con la inercia de la flora de Gondwana. De
hecho, el declive de los esfenéfitos, los licofitos ar-
bustivos, las pteridospermas y las progimnosper-
mas en este subcontinente se produjo con un des-
fase de 9 millones de anos en relacién con la
invasién de Angara por las coniferas. A finales del
Pérmico, justo antes de la extincién en masa de

animales, toda la compartimentaciéon de nichos



descrita habria dado paso a un escenario donde las
plantas portadoras de semillas dominaban ya la
mayor parte de los hébitats descritos.

Si analizamos con més profundidad lo que ocu-
rre durante el Carbonifero Superior, el marco de la
extincion regional es muy similar. Las fases inicia-
les, tanto del Westfaliense como del Estefaniense,
fueron episodios de incremento de la aridez, tenien-
do un reflejo en las palinocenosis (figura 8). La pri-
mera crisis de aridez apenas impact6 sobre la vege-
tacién. Sin embargo, al comienzo de la crisis
estefaniense tiene lugar una rapida regresion de las
formaciones vegetales dominadas por lepidoden-
dros y cordaites meséfilos (Mesoxylon, Cordaixy-
Ion), siendo reemplazadas por helechos arborescen-
tes, sobre todo Psaronius, asi como pteridospermas
(Medullosa) y esfendfitos (Sphenophyllum, Calami-
tes). Los lepidodendros fueron retrocediendo pro-
gresivamente y terminaron por extinguirse al final
de la segunda crisis. Todo ello fue, obviamente, de-
bido a que las floras pensilvanienses estaban muy
influenciadas por la cantidad de agua fresca dispo-
nible. Durante el Pérmico, la aridez se incrementa-
ria dramaticamente, lo cual tiene que ver con el
cambio continuo en la posicion de las masas conti-
nentales y con una importante glaciacion en Gond-
wana que afecté al nivel del mar y a la salinidad.
Esto acab6 con la mayor parte de las zonas panta-
nosas del Carbonifero y proporcioné oportunidades
para la expansion de plantas como las coniferas de
tipo Walchia.

Cabe enfatizar que las secuencias vegetales des-
critas cubren etapas de millones de afios. Sin em-
bargo, los episodios de cambio apenas cubren va-
rios miles de anos. De hecho, la mayor parte de los
eventos de migracion, extincién de especies y reor-
ganizacion de la estructura ecoldgica que han teni-
do lugar durante el Carbonifero y el Pérmico como
consecuencia de cambios climaticos se describen
adecuadamente como respuestas tipo umbral en las
que no siempre es el cambio climéatico el tltimo
factor determinante. Destaquemos como, en el ca-
so de las zonas htimedas de Euroamérica, un pri-
mer intervalo de aridez durante el Westfaliense
apenas tuvo relevancia sobre la configuracion eco-
logica. El registro f6sil indica procesos de extinciéon
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regional, pero en algunos casos, con retorno en la
ocupacién de nichos, y en otros, con reemplaza-
miento, sin que se constaten grandes traumas en la
configuracion funcional del sistema ecol6gico més
que hasta finales del Pérmico.

El Cuaternario supone otro periodo en el que se
observan condicionamientos biéticos a la extinciéon
inducida por cambios ambientales. Esto implica
que las caracteristicas biogeograficas y adaptativas
de los grupos han sido a veces tan importantes co-
mo el propio sentido del cambio climéatico en or-
den a establecer los grupos dominantes y estructu-
ras funcionales después de cada crisis. Durante el
Cuaternario, la Tierra ha estado sujeta a cambios
climaticos ciclicos debido a su posicién, movi-
miento relativo e interaccién gravitatoria con otros
planetas dentro del sistema solar. Se han estableci-
do tres frecuencias de periodicidad en el cambio:
23.000 anos (precesion de los equinoccios), 41.000
anos (oscilacion del eje) y 100.000 afios (excentri-
cidad de la 6rbita). La historia glacial del Cuater-
nario se describe habitualmente a través de cam-
bios en la excentricidad de la érbita e inclinacion
del eje de rotacién, los cuales a su vez han modifi-
cado la intensidad y la distribucidn, tanto latitudi-
nal como estacional, de la radiacién solar que inci-
de sobre la Tierra.

Para considerar la respuesta vegetal a estos cam-
bios, hemos de tener en cuenta que los tiempos de
supervivencia de los organismos vegetales estan
muy por debajo de aquellos en los que se miden los
fenémenos orbitales. En términos précticos, ello
significa que las plantas individuales no estarian
preparadas para tolerar la variacién climética y
que, por lo tanto, es previsible que la misma tenga
un enorme impacto sobre individuos y poblacio-
nes. No es de extrafniar que la variacion orbital ha-
ya provocado importantes cambios en la distribu-
ci6én de especies vegetales durante el Cuaternario,
incluyendo extinciones a nivel regional (figura 10).
En el continente europeo, las tltimas glaciaciones
ocasionaron migraciones importantes, la retracciéon
de zonas de vegetacion y el acantonamiento de las
especies forestales en zonas de refugio. Asi, los dia-
gramas polinicos del norte de Europa apenas mues-
tran elementos arbustivos durante los estadios cua-
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Figura 10. Situacion simplificada de las floras lefosas en el continente europeo durante el Gltimo maximo glaciar (20.000-18.000 afios BP). Obsérvese la posicion de
reservorio de fitodiversidad en el extremo meridional. Modificado de Carrién (2002).

ternarios, mientras que éstos aparecen y desapare-
cen en la mayor parte de los diagramas obtenidos
en el sur de Europa (figura 10). Sin embargo, algu-
nos registros meridionales muestran la presencia
continua de elementos mesoterméfilos y suponen
evidencias incuestionables de refugio local, como
ocurria en las zonas hiimedas de Euroamérica du-
rante el Sakmariense (figura 9).

Pero la vida media de las especies, en contraste
con los tiempos de pervivencia individual, supera
la duracién del cambio orbital, y por eso sucede
que la alternancia de fases glaciares e interglacia-
res ha provocado cambios microevolutivos, ade-
mas de los puramente biogeograficos. No en vano,
se han descrito pautas diferenciales de variacién
genética poblacional sobre material reciente de un
amplio ntmero de especies vegetales y animales.
Dentro del continente europeo, la mayor parte de
dichas pautas aparecen ligadas al aislamiento en
refugios glaciares en las peninsulas ibérica, italica
y balcanica. El aislamiento habria dejado una im-
pronta sobre la diversidad actual, pero desconoce-
mos si estas diferencias indican el comienzo del
proceso de especiacion.

Desde otro punto de vista, el mas pertinente a es-
te capitulo, cabe preguntarse cuél es el efecto a lar-

go plazo de la dindmica reiterativa de muerte pobla-
cional y migracién sur-norte dentro de los continen-
tes del final del Cenozoico. El cuadro general es de
diezmacion genérica para taxones arbéreos. Sin em-
bargo, la respuesta no ha sido la misma en los dife-
rentes continentes y regiones, siendo mucho mas
acentuada en Europa que en Norteamérica, proba-
blemente porque la posicién de las grandes cordi-
lleras en sentido perpendicular u oblicuo a las vias
de migracion ha ejercido una potente barrera res-
trictiva a la supervivencia, pero también por la pro-
pia composicién especifica de la biota. En la propia
Peninsula Ibérica se dan peculiaridades. En la ma-
yor parte de Europa, el Plio-Pleistoceno supone un
periodo critico para los géneros caracteristicos de
los bosques tropicales y subtropicales del Plioceno,
dandose la circunstancia de que todas las taxodia-
ceas acabaron por desaparecer. La originalidad de la
Peninsula Ibérica radica en que un buen ntimero de
los restantes taxones sobreviven durante el Pleisto-
ceno Inferior (ej. Aesculus, Carya, Liquidambar,
Nyssa, Ostrya, Symplocos, Engelhardia y Zelkova),
mientras que algunos que se extinguen del norte de
Europa llegan al Holoceno (ej. Fagus, Castanea, Cel-
tis, Juglans). En contraste, la mayor extincién gené-
rica parece darse, no en el Plio-Pleistoceno, sino du-



rante el Waaliense, hace 1,4-1 Ma. En cualquier
caso, la mayor parte de los taxones extinguidos se
observan hoy dia en otras areas del planeta, gene-
ralmente bajo climas de régimen tropical o subtro-
pical. De nuevo, encontramos cémo las especies ve-
getales han podido escapar al estrés abiético por la
via de la redistribucion geogréfica. Y de nuevo, po-
demos observar como algunos taxones muestran
respuestas de diferente magnitud a los eventos de
extincién, lo cual sugiere que los factores bidticos
intrinsecos son importantes agentes en la supervi-

vencia vegetal.

Extinciones masivas en procariotas
y protistas fotosintéticos

A estas alturas del hilo narrativo podemos tener
en mente que las caracteristicas de la genética re-
productora de plantas les proporcionan una espe-
cial plasticidad o flexibilidad ante cambios am-
bientales que pueden resultar catastréficos para
muchos grupos animales. Sin embargo, las distin-
ciones entre plantas vasculares y animales no son
generalizables a todos los organismos fotosintéti-
cos. De hecho, las variaciones en la diversidad de
organismos fotosintéticos marinos encuentran un
mayor paralelismo con la situacién descrita para
las faunas marinas y las de tetrdpodos terrestres.

En primer lugar, aunque no hay testimonio f6sil,
tenemos pocas dudas de que durante el Precambri-
co hubo extinciones masivas de microorganismos
anaerobicos provocadas por el incremento de oxi-
geno atmosférico. En cierto modo, la innovacién
metabdlica més importante en la historia del pla-
neta —la evolucion de la fotosintesis— habria sido la
responsable de la primera catéstrofe taxonémica.
De los datos paleogeoquimicos se deduce que, tras
su aparicion inicial, los procariotas productores de
oxigeno se multiplicaron y diversificaron amplia-
mente durante el eén Arqueano. Como consecuen-
cia, la productividad global de éstos se incremen-
té y asi, a principios del Proterozoico, la tasa de
produccién de oxigeno excedia la del consumo. En
algin momento entre 2.800 y 2.400 Ma, la atmos-

fera de la Tierra lleg6 a tener ya entre el 1-2% de la
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concentracion actual. El resultado fisico fue la ge-
neracion de una atmésfera enriquecida en oxigeno
que, sin duda, restringiria los habitats para la vida
anaerdbica y favoreceria la proliferaciéon de los or-
ganismos aerdbicos. Sin duda, desde entonces ha
tenido lugar una diversificacién de las pautas ae-
rébicas del metabolismo siguiendo diferentes vias
evolutivas. De esta forma, el oxigeno, el producto
de desecho de las cianobacterias arqueanas, se de-
fini6 como agente selectivo.

Un grupo para el que si disponemos de registro
fésil son los acritarcos, cuya aparicién mas tempra-
na se sitia en torno a 1.900-1.700 Ma. Los acritar-
cos exhiben caracteristicas estructurales que dejan
pocas dudas de su origen eucaridtico (en algunas
microfotografias se aprecia como tenian ntcleos
separados por una membrana); sin embargo es ge-
neral el desconcierto respecto a la naturaleza bio-
légica del organismo productor. Parece ser que la
mayor parte de los acritarcos representarian endo-
cistes de paredes gruesas y cubiertas de células mo-
viles de protistas plancténicos, aunque algunos po-
drian ser estructuras reproductoras de tal6fitos o
quiza carcasas de huevos de zooplancton.

Con independencia de su origen bioldgico —una
abrumadora mayoria serian organismos fotosintéti-
cos—lo que sabemos con certeza es que la aparicién
de los acritarcos es explosiva y que sus fases de
evolucion inicial se caracterizan por fuertes oscila-
ciones en el namero de paleoespecies y en los ti-
pos ornamentales (figura 11).

Los microfésiles del Proterozoico Inferior (2.500-
1.600 Ma) muestran pocos rasgos de provincialidad
y, entre ellos, predominan las formas de paredes li-
sas. Durante el Proterozoico Medio (1.600-900 Ma),
hay una mejor preservacion, asi como incremento
del tamano (hasta 2 mm) y de la diversidad, con
aparicion de formas estriadas y a menudo con una
ornamentacion a base de procesos superficiales, a
veces ramificados. Estos tipos de acritarcos fuerte-
mente ornamentados, denominados acantomorfos,
son, en cualquier caso, mas tipicos del Proterozoi-
co Superior (900-543 Ma) y periodos posteriores.

Durante el Proterozoico Superior, entre 800 y 650
Ma, se constata uno de los hitos mas importantes
en la evolucion de los organismos eucariotas, te-
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niendo lugar una extraordinaria diversificacién de
acritarcos, en concordancia con las primeras evi-
dencias de vida multicelular. Sin embargo, el 75%
de los taxones que se originan en este periodo desa-
parecerdn durante la glaciacién Varangeriense
(650-600 Ma, méaximo en 610-600 Ma). Se trata, sin
duda, de una extincién masiva para el conjunto del
fitoplancton precdmbrico. En realidad, el Varange-
riense supone s6lo la conclusién de una serie
sucesiva de crisis glaciares cuyos mecanismos cli-
maticos siguen siendo un puzzle para los paleocli-
matdlogos. Asi, precediendo a la glaciacién Varan-
geriense, hay signos de dos periodos glaciares mas
atenuados durante el Congo Inferior (900 Ma) y Es-
turtiense (750-700 Ma). La tltima pulsacién fria
proterozoica, durante el Siniense inferior (600-543
Ma), represent6 nuevamente una catastrofe para
los biota marinos. El Cambrico Inferior (543-520
Ma), momento de la “explosién cambrica” de inver-
tebrados marinos, coincide con un recalentamien-
to global, movimientos tecténicos, y variaciones en
los is6topos de oxigeno y estroncio en los sedimen-
tos marinos. Curiosamente, coincide también con
una nueva diversificaciéon de fitoplancton acanto-
morfico (figura 11). Es obvio que debe haber algu-
na conexion entre ambas “explosiones” porque los
acritarcos pudieron representar perfectamente la
base alimentaria de los invertebrados cambricos.

Los acritarcos representan un sistema modelo pa-
ra evaluar el alcance taxonémico y paleogeografi-
co de las extinciones de fitoplancton a lo largo de
las primeras fases de evolucion bidtica. Con poste-
rioridad, uno de los grupos que han resultado mas
interesantes para esta misma tarea han sido los
haptéfitos. Este grupo de algas eucaridticas poseen
uno de los mejores registros micropaleontolégicos
desde el Carbonifero hasta la actualidad, incluyen-
do excelentes fésiles guia, los cocolitoféridos. Esto
se debe a la naturaleza carbonatada de los mismos,
a su bajo nivel de endemismo y a su extraordina-
ria abundancia y ubicuidad.

El registro de cocolitoféridos evidencia que los
haptéfitos se vieron seriamente afectados por la ex-
tincién del Permo-Trias, aunque las medidas de ex-
tincién genérica (no menores del 60%) son todavia
objeto de controversia. Es interesante contemplar,
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Figura 11. Relaciones entre la diversidad del fitoplancton (acritarcos) y las gla-
ciaciones durante el Proterozoico y el Cambrico. Las glaciaciones del Prote-
rozoico Superior parecen relacionadas con la variacion en el nimero total de
especies. Adaptado de Vidal y Moczydlowska-Vidal (1997) y Carrién (2003).

en cualquier caso, cémo la gran radiacion del gru-
po tiene lugar justo después, hace unos 240-245
Ma. Tras la extincién, puede que los haptdfitos tu-
vieran oportunidades para diversificarse en contex-
to marino. Durante el Cretacico final, entre 95-65
Ma, tiene lugar otro pulso de generacién de espe-
cies. Sin embargo, el 80% de éstas se extinguen de
nuevo durante la frontera K-T. Asf pues, estos orga-
nismos fotosintéticos, al igual que ocurria con los
acritarcos, experimentaron serios varapalos taxo-
noémicos que, sin duda, se podrian describir como
extinciones masivas, a diferencia de lo que ocurria
con las plantas terrestres. En contraste, los dinofla-
gelados y las diatomeas parece que escaparon a es-
te evento de extincién, aunque bien es cierto que
el registro es discontinuo geografica y filéticamen-
te. Necesitamos mas estudios para confirmar este

altimo postulado.

Desacoplando los impactos ecol6gico
y taxonémico de la extincién

La mayor parte del esfuerzo investigador en tor-
no a la extincién se ha orientado sobre la idea de
que, para medir los impactos de la misma sobre la
biosfera, debiamos trabajar con recuentos de fésiles,
es decir, valorando las pérdidas de biodiversidad.
Sin embargo, los paleontdélogos han puesto recien-
temente en su punto de mira el estudio de las va-



riaciones en la magnitud de los impactos ecolégi-
cos. Lo que se mide en estos “experimentos paleo-
ecoldgicos” es, por ejemplo, si hay colapso en el
ecosistema preexistente al evento de extincion, si el
ecosistema sufre disrupcién pero no colapso y, por
tanto, se puede recuperar; si hay disrupcion y pér-
dida permanente de componentes del ecosistema, si
la disrupcién es sélo temporal y la organizacién
ecolbgica previa a la extincion se reestablece, etc.

Evidentemente, estas investigaciones s6lo han si-
do posibles a lo largo de la dltima década, cuando
hemos afinado la resoluciéon temporal de los even-
tos de extinciéon y comprobado que, en la mayoria
de los casos, los procesos de cambio ambiental y las
respuestas bidticas tienen lugar en etapas. El even-
to P-T, por ejemplo, produce pautas de variacion a
lo largo de un intervalo no menor de 5 a 8 Ma.

Los resultados de estos estudios son, en cierto
modo, sorprendentes: los impactos ecolégicos no
siempre se correlacionan con el desastre taxonémi-
co. Asi, respecto a los ecosistemas marinos, los
eventos F-F, P-T y K-T suponen una pérdida perma-
nente en algunos componentes cruciales. Sin
embargo, no sucede lo mismo con el final del Or-
dovicico, donde no hay cambio alguno en la distri-
bucién de las comunidades marinas. En los siste-
mas arrecifales, pelagicos y benténicos, la crisis
ordovicica sé6lo produjo un descenso de biodiver-
sidad, mientras la estructura ecoldgica reemergié
tal y como estaba durante la diversificacién del Si-
ldrico inicial. La mayor diferencia se da en la tran-
sicién K-T, la cual viene a ser la menos severa en
términos de diversidad taxonémica a todos los ni-
veles, pero el segundo evento mas catastréfico des-
de el punto de vista estructural.

Lamentablemente estos modelos no se han inves-
tigado todavia con fésiles vegetales, donde para es-
ta tarea existen problemas bésicos de procedimien-
to. Nos referimos esencialmente al hecho de que
las estimas de extinciéon en plantas suelen estar
sesgadas segln prevalezcan los recuentos de
macrofésiles o los de microfésiles. Se da la circuns-
tancia de que, conforme avanza la investigacién
paleobotanica, diferentes macrofésiles (ej. hojas,
peciolos, tallos, semillas, maderas, inflorescencias,

etc) pueden confirmarse como evidencias fragmen-
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tarias de una sola especie. Es decir, que las paleo-
especies pueden dar una imagen de maximos en
términos de diversidad especifica real. Por contra-
posicién, los microfésiles, sobre todo las palinoflo-
ras, suelen minimizar el contingente real, ya que es
muy habitual la reiteracién morfolégica, de mane-
ra que a veces un palinotipo puede indicar un gé-
nero, una familia o incluso todo un orden de plan-
tas vasculares. No es de extrainar, por tanto, que
algunas estimas de megafloras hayan inflado la ex-
tincién K-T, no siendo infrecuente encontrar datos
sugiriendo que hasta el 80% de las plantas terres-
tres se habrian extinguido en algunas regiones. En
el otro extremo, la homoplasia de los palinotipos
del Pérmico y Mesozoico inferior podria estar en-
mascarando una importante extinciéon global du-
rante el evento P-T.

De lo que no hay duda es de que el Permo-Trias
representa una fase destructiva de los ecosistemas
vegetales a gran escala. Las evidencias son aplas-
tantes desde varias fuentes de informacion: hay un
cese en la formacion de turbas, fenémenos de ero-
sién edéafica catastrofica e indicaciones paleoam-
bientales, tanto biolégicas como geoquimicas, de
una deforestaciéon masiva. La destruccion del eco-
sistema floral queda también indicada en muchas
regiones por la distribucién global de esporas de
helechos y hongos, asociandose a una degradacién
a nivel global de materia orgénica, especialmente
ligninas. Entre los supervivientes, parece que se
encontraban a menudo algunos licéfitos de porte
reducido, los cuales habrian jugado un papel rele-
vante como pioneros, revegetando los suelos defo-
restados. Algunos estudios recientes sugieren que
las esporas de estos licofitos se dispersaban sobre
todo en tétradas, lo cual —no siendo habitual en el
grupo- puede indicar un fallo en el proceso normal
de desarrollo que deberia llevar a la separaciéon de
las esporas desde el estadio de tétrada postmeioti-
ca. La explicacién mas extendida pasa por la con-
currencia de una mutagénesis crénica inducida por
un incremento de la radiacién UV asociado a una
ruptura del balance de ozono estratosférico debido,
a su vez, a la emision excesiva de compuestos or-
ganohalégenos hidrotermales en contexto de vulca-

nismo masivo. En estos ambientes, las especies
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Figura 12. Esquema simplificado de la biocronologia e importancia taxonémica (eje vertical) de plantas vasculares en el
tiempo geoldgico. Nétese la ausencia de correlacion con los eventos de extincion masiva en animales, la pauta de diversi-
ficacion rapida y extincién suave, asi como las diferencias en las historias evolutivas de cada uno de los grandes grupos (li-
cofitos, esfendfitos, filicofitos y espermatofitos). Redibujado de Stewart y Rothwell (1993) y Carrién (2003).




oportunistas de ciclo corto y supervivencia en con-

diciones de ciclo vegetativo, habrian tenido un éxi-
to diferencial. Es el caso de Pleuromeia, un licofi-
to de talla media, del cual sabemos que cubrié de
forma monétona vastas superficies del planeta jus-
to después de la catastrofe (figura 13).

Debemos, pues, mantener cierta amplitud de mi-
ras cuando hagamos generalizaciones sobre la ex-
tincién. La vida estda mas repleta de historias con-
cretas que de tendencias generales o pautas
esperables. Asi, mientras los trabajos de los paleo-
boténicos parecen haber asumido la falta de impor-
tancia del Permo-Trias como agente destructor de
biodiversidad, su impronta sobre las reglas del jue-
go en el ecosistema podria haber sido trascenden-
tal para explicar la dominancia mesozoica de algu-
nos grupos de gimnospermas en muchos biotopos
previamente comandados por especies de pteridé-
fitos y cordaites.

Pero, {por qué habrian de andar desacoplados los
impactos taxonémico y ecolégico? El argumento
puede llegar a ser trivial: debido a sus diferentes
rasgos morfotipicos y funcionales, todos los taxones
no tienen la misma importancia en el ecosistema. A
los efectos oportunos, la remocion selectiva de al-
gunos rasgos biolégicos, o de taxones de rango ele-
vado, puede producir una auténtica catastrofe. Por
ejemplo, la extincién de los dinosaurios, reptiles

marinos y ammonites en el evento KT provocé el
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Figura 13. Pleuromeia, un licéfito
reminiscente de los Lepidodendra-
les del Carbonifero, el cual encon-
tré su papel como oportunista jus-
to después de la catastrofe ecolo-
gica del Permo-Trias en amplias
superficies del Hemisferio Norte.

final de una Era, la Mesozoica. De otro lado, no po-
demos obviar que las pérdidas de biodiversidad no
s6lo son el resultado de las tasas de extincién ele-
vadas; también pueden ser estimuladas por una de-
presion en la tasa de generacion de especies. Y, des-
de luego, por una combinacién de ambas.

La extincion como tragedia evolutiva:
explosiones y pérdidas de disefos estructurales

Tal vez porque las malas noticias facilitan més que
cualquier otra cosa la captaciéon de audiencia, lo
cierto es que algunos asuntos relacionados con la
extincién de grupos animales han ocupado portadas
de revistas internacionales y programas televisivos,
cosa poco habitual en esta sociedad desintelectuali-
zada. Pero no se puede comprender la extincién si
no atendemos a la misma como componente del his-
torial evolutivo de la biosfera. Y en este sentido, de-
bemos detenernos en sus relaciones con los eventos
de generacion de especies, lo que se conoce comun-
mente como radiaciones. Para los zodlogos, la radia-
cién o explosion cdmbrica (530-525 Ma) representa
un hito irrepetible. Los botdnicos empiezan a enten-
der también que el Proterozoico y el transito del De-
vonico Superior al Carbonifero Inferior fueron mo-
mentos de gloria particular en la génesis de nuevos
proyectos estructurales (figura 12). En el primer ca-
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so, estarfamos hablando de tres mil millones de afos
de abrumadora simplicidad biolégica que se vieron
sustituidos en sélo cinco millones por una comple-
jidad sin precedentes, una fase en la que ya encon-
tramos el primer antepasado de los cordados.

Fijémonos por otro lado en que, si consideramos
las estimas que nos dan los paleontélogos, los ma-
res modernos contendrian mas del doble nimero
de especies animales que los del mundo cdmbrico.
La diversidad especifica habria ido en aumento.
Sin embargo, sabemos también que cada progre-
sién se vio interrumpida por colapsos fatales en la
diversidad. Como resultado, y éste es el hecho re-
levante, el 99,9% de todas las especies animales
que vivieron alguna vez estdn hoy extinguidas.

Como ocurre con las extinciones, sin embargo,
se ha exagerado la importancia del componente ta-
xondémico. El asunto preeminente puede que no
sea tanto la cantidad de especies como la calidad
de la innovacién evolutiva y esto es aplicable tan-
to a las explosiones del Precambrico (procariotas,
eucariotas fotosintéticos) y Cambrico (primeros
animales) como a las del Devénico (cormofitos, es-
permatofitos) (figura 5). Es bien cierto que la diver-
sidad animal y vegetal actuales son muy grandes,
pero también lo es que todas las especies actuales
pertenecen a unos cuantos tipos estructurales de
entre los treinta y tantos animales (Cambrico) y de
entre los veinte vegetales (Devénico Superior). En
cierto modo, toda la innovacién postcambrica pa-
ra los animales y postdevonica para los vegetales
habria circulado en torno a variaciones sobre
temas preexistentes. Y en ambos casos, el cambio
real supondria el paso de pocas especies circuns-
critas a muchos grupos, a muchas especies catalo-
gables en menos grupos.

En un marco macroevolutivo y contemplada co-
mo una contingencia mas de la historia biolégica,
la extincién tiene algo de literario: vivir es perder.
Y es que, no obstante las diferencias aducidas en-
tre plantas y animales, lo cierto es que desde una
perspectiva morfoestructural no hay diferencias
basicas: las pérdidas han sido profundas (figura
12). Mientras la mayor parte de los grupos de ani-
males descritos en Burgess Shale y Ediacara han

desaparecido, lo mismo ocurre con un buen com-

pendio de las estructuras y divisiones de plantas
del Paleozoico Inferior. Por ejemplo, algunas semi-
llas del Devénico Superior y Carbonifero Inferior
tenian estructuras de captacion polinica (lagenos-
tomas) que introducian una complejidad estructu-
ral y una sofisticacién funcional sin parangén en-
tre los espermatdfitos actuales. Muchas plantas del
Carbonifero, Pérmico, Jurdsico y Cretacico (sobre
todo pteridospermas) ya eran polinizadas por in-
sectos, tenian 6rganos polinicos mucho mas com-
plejos que los estambres actuales y enclaustraban
sus primordios seminales en estructuras aprecia-
blemente mas laberinticas que los ovarios de las
angiospermas (figura 14).

.Y qué decir de aquellos grupos para los que
cualquier tiempo pasado fue mejor? En la actuali-
dad, los licéfitos han quedado reducidos a unos
cuantos géneros herbdceos de porte centimétrico,
entre los que hay que destacar a Selaginella, Isoe-
tes y Lycopodium, representantes relictuales de los
tres 6rdenes de licopsidos herbaceos mas impor-
tantes. Sin embargo, el grupo —sobre todo a través
del Orden Lepidodendrales— tuvo una extraordina-
ria diversidad y dominancia de biotopos forestales
durante el Carbonifero y buena parte del Pérmico
(figura 11). Una historia evolutiva algo coinciden-
te es la de los esfendfitos. Las principales familias
fésiles, las calamitaceas y esfenofilales, dominaron
muchos ecosistemas del Paleozoico Superior y, sin
embargo, hoy no nos queda méas que un descen-
diente indirecto: el género Equisetum (vulgarmen-
te conocido como “cola de caballo”). La historia
con los helechos, en contra de lo que se piensa ha-
bitualmente, ha sido mas generosa, pues éstos ex-
hiben en abundancia pautas de diversificacion
post-carbonifera, sobre todo a principios del Trié-
sico, finales del Jurésico y durante el Cretéacico fi-
nal y Paledgeno (figura 11).

¢{Como explicar este fenémeno tan llamativo? La
explicacién mas recurrida tiene tintes ecoldgicos y
aduce que los organismos que se incorporan a las
fases iniciales de cada radiacion lo harian por en-
trar en un mundo desprovisto de competidores. En
el caso de los mares cdmbricos, las algas unicelu-
lares y las bacterias representarian para los prime-

ros metazoos mds una fuente de alimento que un
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Reproduccion hidraspérmica C
Gametofitos vascularizados (Devénico superior)
(Devénico)

Heterosporia en Esfendfitos
(Carbonifero)

Organos polinicos cupuliformes y multiestratificados
en Medullosales (Carbonifero)

Cupulas indeshiscentes de Ktalenia
(Cretacico)

Cono bisexual Cupulas plurispermas de Caytoniales
de Cycadeoidea (Jurasico) 2
(Cretacico)

Polen tipo Classopollis

Figura 14. Extincion estructural en plantas vasculares. Aunque las extinciones masivas en el registro animal no tie-
nen correspondencia entre las plantas terrestres (las pérdidas de biodiversidad han sido considerablemente meno-
res), algunos disefos estructurales se han perdido irreversiblemente desde el Devénico. Incluimos sélo algunos ejem-
plos representativos. A: En las primeras fases de radiacion de plantas terrestres encontramos gametofitos y esporofitos
con haces vasculares (en la actualidad sélo los esporofitos estan vascularizados). B: Las primeras semillas (Devénico
superior) presentaban estructuras apicales mds complejas que en la actualidad, las cuales se asociaban a un tipo de
reproduccion muy sofisticada que no se encuentra entre los espermatéfitos modernos. C: La heterosporia es hoy
dia desconocida en Equisetum, el (inico género viviente de una vasta saga arborescente del Carbonifero. D: Los or-
ganos polinicos de las Medullosales representan el maximo de complejidad anatémica de un 6rgano reproductor
masculino en toda la historia evolutiva de las plantas. E-F: Las cipulas de Caytoniales (E) y algunas otras plantas
enigmaticas del Mesozoico (Ktalenia: F) no tienen contrapartidas en las gimnospermas de nuestros dias. G: Las an-
giospermas no representan, en contra de lo que se piensa habitualmente, la incorporacion de la bisexualidad en el
6rgano reproductor; ni tampoco la exclusividad en la proteccion de los 6vulos. Cycadeoidea un género del Creta-
cico, ya reunia estas caracteristicas en un 6rgano mas complejo que las flores de las angiospermas. H: En el Meso-
zoico, muchas plantas produjeron un tipo polinico (Classopollis) que combinaba caracteristicas en la exina que no
se encuentran a partir del Terciario. El corolario general seria que la evolucion vegetal no ha transcurrido necesaria-
mente por la via del incremento en la complejidad estructural o de la sofisticacion funcional. Reconstrucciones de
fosiles modificadas de Miklas (1997), Stewart y Rothwell (1993), Taylor y Taylor (1993) y Carrién (2003)
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reto competitivo. Dada la cantidad de nichos eco-
logicos disponibles, muchas variantes evolutivas
habrian sido viables: la evolucion procederia, asi,
a grandes saltos. Después de la extincién del Pér-
mico, ain cuando se perdieron muchas especies,
toda la gama de nichos ecolégicos habria seguido
estando ocupada, por lo que las oportunidades ya
no estarian alli, como en el Cambrico. Una hipéte-
sis alternativa sostiene que la evolucién animal
produjo en el Cambrico tantas formas espectacula-
res porque las dotaciones genéticas de las especies
carecian del grado de coherencia y el estrecho con-
trol epigenético que desarrollaron méas adelante. En
el caso de los organismos fotosintéticos, el Protero-
zoico representaria el escenario de competencia a
la baja: obviamente los acritarcos se habrian nutri-
do de un espacio ecolégico deshabitado durante
mas de 1.000 millones de anos. La endosimbiosis,
la reproducciéon sexual y la apariciéon del ntcleo
no fueron procesos banales. Para las plantas terres-
tres, la continentalizacién y eustasia posteriores al
Ordovicico fueron muy relevantes. No parece que
hubiera sistemas geomorfologicos que facilitaran la
pedogénesis con anterioridad, con lo cual el ancla-
je y supervivencia en superficies emergidas no ha-
bria sido posible. Sin embargo, las plantas terres-
tres que surgen entre el Silurico y el Devdnico
tienen sistemas de ramificacion universalmente di-
cotémicos, esporangios terminales, vascularizacio-
nes sencillas y escasa diversidad en los tipos de
esporas y rizomorfos. La complejacién serd un
acontecimiento reservado para el final del Devoni-
co e inicios del Carbonifero.

Hay, asi, cierto sustrato l6gico para la idea de un
control genético, sin olvidar el contexto que da la
funcién dentro del ecosistema.

En realidad, ambos modelos no son incompati-
bles. Puede que la realidad evolutiva fuera interme-
dia y haya que considerar la vieja metafora del re-
lieve adaptativo a nivel del desarrollo embrionario:
éste representaria un “relieve adaptativo rugoso”,
en el que se llegaria muy pronto a los 6ptimos lo-
cales, pero alcanzar variantes mas aptas al princi-
pio del desarrollo se haria cada vez mas dificil. La
ontogenia temprana se quedaria como congelada y

las nuevas variantes tendrian que venir cada vez

mas del desarrollo posterior. La consecuencia seria
que los cambios evolutivos serian menos drésticos.
Los espermatéfitos devonico-carboniferos podrian
explotar nuevas variantes de eficacia bioldgica al
principio de la ontogenia y dar grandes saltos evo-
lutivos, pero cuando llego el Pérmico las reglas del
juego cambiarian y sélo serian posibles pequenos
cambios. Para un matematico de la complejidad,
los animales cambricos y los espermatéfitos devé-
nicos pueden ser contemplados como parte de un
sistema que se mueve hacia el limite del caos, pe-
ro sin haberlo alcanzado todavia.

La explosion cambrica de invertebrados y la ra-
diacién devénica de espermatdfitos significarian
regimenes cadticos, con perturbaciones causando
grandes avalanchas y una mayor propensién a la
innovacién evolutiva. A medida que ambos siste-
mas evolucionaron hacia un estado de equilibrio
(el limite del caos), habrian disminuido las res-
puestas a las perturbaciones. Corolario: una inno-
vacién menos atrevida —o mas reiterativa—.

Los paleontélogos llaman a esto “evolucién difu-
siva”: las diversificaciones iniciales serian la con-
secuencia de encontrarse el borde de un ambiente
reproductivamente inexplorado y donde la selec-
cion sobre las variantes habria sido débil compara-
da con la que vendria después. A lo largo del tiem-
po, las presiones de seleccion habrian ido actuando
sobre esta variacién eliminando especies que fue-
ran menos aptas competitivamente. Ciertamente,
éste es un argumento encajable en el paradigma
darwiniano, pero la extincién es otra cosa. Las ex-
tinciones en masa son inevitables y la superviven-
cia posterior no tiene por qué estar relacionada con
el éxito o la capacidad adaptativa.

Reconozcamos, asi, la intuicién de Lyell, tal y co-
mo se planteaba al comienzo de este capitulo: los
organismos no son responsables de su extincion,
ésta no es predecible sobre la base de modelos
adaptativos o de competencia interespecifica. Las
grandes extinciones han tenido un condiciona-
miento extrinseco, ya sea terrestre o extraterrestre,
y los procesos ecologicos se han encargado después
de hacer los ajustes necesarios. Esto no quiere de-
cir que la seleccién sea un mecanismo inexistente

o despreciable. La historia de la vida parece mez-



clar episodios de diversificacién compulsiva, lar-
gos periodos en los que se constata escasa innova-
cién y breves intervalos de tragedia taxondmica.
En un sentido general, las extinciones son fenéme-
nos multicausales y habrian tenido un mayor im-
pacto sobre los ecosistemas marinos que sobre los
terrestres, sobre los tropicales que sobre las zonas
templadas y boreales; definitivamente mas sobre
los animales que sobre los vegetales.

Una altima apreciacién: del mismo modo que,
dentro del paleoecosistema, las extinciones masi-
vas han eliminado lo mismo a los componentes exi-
tosos que a los subordinados, es igualmente cierto
que nunca han reseteado el reloj evolutivo: incluso
las enormes pérdidas de biodiversidad del final del
Pérmico, las cuales parece que reestructuraron per-
manentemente las comunidades marinas y terres-
tres, animales y vegetales, dejaron suficientes taxo-
nes y grupos funcionales como para facilitar la

recuperacion sin necesidad de afadir nuevos fila.

La extinciéon actual

Aunque resulta dificil establecer comparaciones
directas debido a la diferente calidad de la base de
datos, lo cierto es que el ritmo actual de destruc-
cién de biodiversidad podria ser superior al que
muestran las perturbaciones ambientales que die-
ron lugar a lo que hemos denominado extinciones
en masa y muy superior a cualquiera de las extin-
ciones regionales descritas. Asi, durante el interva-
lo que iria desde el Dryas reciente (hace unos
10.500 anos) y el Holoceno (altimos 10.000 afios)
puede que llevemos ya la mitad de las especies per-
didas, dejando aparte el enorme impacto que se ha
producido sobre los ecosistemas tropicales desde
hace unos 5.000 afios.

La crisis bidtica que esta teniendo lugar en nues-
tro planeta parece que provocard irremediablemen-
te una extincién masiva. Lo que no sabemos muy
bien es si provocara —y en qué medida— la disrup-
cion de algunos procesos evolutivos basicos. No es
un interrogante baladi, porque ello podria tener
consecuencias que persistieran durante millones de

anos. De momento, lo que se puede asegurar con
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solvencia es que la crisis esta provocando la homo-
geneizacion de biotas, la proliferacion de especies
oportunistas, una ecologia vegetal dominada por
ned6fitos y malas hierbas, un incremento de la espe-
ciacion entre taxa antropdfilos (sobre todo insectos,
pequeinios mamiferos y angiospermas nitrofilas), un
declive de la disparidad biolégica y, sin duda, el fi-
nal de la especiacion de los grandes vertebrados y
el declive del poder de refugio de los trépicos.

No desestimemos esta tltima apreciacion: los
trépicos, al igual que ocurre con algunas platafor-
mas marinas, han sido los ingenieros de la biodi-
versidad durante al menos los Gltimos 250 millo-
nes de afos. Por alguna razén, los trépicos parecen
ser fuentes importantes de novedades evolutivas
post-extincion, pero las implicaciones de este po-
tencial no han sido suficientemente exploradas. Si
tuviéramos un conocimiento mas profundo sobre
los condicionantes histéricos de estos hotspots, tal
vez podriamos establecer unas tareas prioritarias
tanto para la investigacién como para la conserva-
cion. {Son los hotspots, como entidades geogréfi-
cas, los reservorios primarios de riqueza taxon6mi-
ca para el inventario global de biodiversidad, o més
bien deberian ser destacados como refugios de bio-
disparidad?

Lamentablemente estamos ante preguntas sin
respuesta inmediata. Hacen falta investigaciones
dirigidas especificamente a estos problemas, por-
que sdlo tenemos una idea rudimentaria de cémo
estamos alterando el escenario evolutivo. Ello se
refleja en la incertidumbre de las politicas de con-
servacion que, desde luego, ignoran los efectos a
largo plazo. La respuesta evolutiva a la extincién
en masa es lenta en la escala humana, dificil de
predecir debido a los avatares de las condiciones
post-extincién y geograficamente heterogénea.

{Qué hacer, pues? Quiza la mejor estrategia seria
orientar la gestién hacia la salvaguardia de los eco-
sistemas y los biotopos asociados, los cuales repre-
sentan el principal potencial para la generacion de
biodiversidad. Justo lo contrario de lo que hacen
hoy dia casi todos los programas de conservacion:
dirigirse maniaticamente hacia el endemismo.

Pero sean cuales sean las politicas que se adopten

—el intervencionismo sobre el sistema ecolégico
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también tiene sus aristas—, esta crisis bidtica provo-
cara la emergencia de novedades evolutivas inespe-
radas. Digamoslo de forma rotunda: los intentos pa-
ra predecir el comportamiento evolutivo después
de un evento de extinciéon masivo s6lo pueden ope-
rar a la escala de las generalizaciones, y siempre
con la premisa bien presente de que debemos espe-
rar lo inesperado. Cuando contemplamos las curvas
de fésiles, que pueden parecer inescrutables al pro-
fano y aburridas al neont6logo profesional, nos
topamos de frente con toda la grandeza y toda la mi-
seria de nuestro sistema epistémico de investiga-
cion: la evolucion después de estos procesos es de-
masiado oportunista, demasiado rdpida y al mismo
tiempo estd demasiado constrefiida por el stock de
morfologias disponibles. Y es que estamos ante un
sistema complejo en el que se mezclan las influen-
cias extrinsecas de fondo, los accidentes histdricos

y las contingencias biéticas internas.
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