


La paleobiologia, como cualquier otra
rama del conocimiento humano,
avanza constantemente en busca de
respuestas a problemas especificos de
investigacion, en este caso para
comprender la biologia de los seres que
vivieron sobre la Tierra hace miles o
millones de afos. Sin embargo, al igual
que otras disciplinas cientificas, parte
de una base de conocimientos y
conceptos generados a través de la
investigacion paleontoldgica y
geoldgicaensus distintas ramas.

Las lecturas que aqui se presentan
ofrecen a estudiantes y profesores la
oportunidad de familiarizarse y
comprender los conceptos y
conocimientos basicos de los que parte
dicha ciencia para realizar su propio
trabajo de investigacion. Es por ello
que en el cuerpo de las lecturas se
encuentran articulos sobre historia de
la paleontologia, evolucion, clima, ta-
fonomia, extinciones, biogeografia y
otros que complementan y amplian la
informacidn que se genera en el curso
de paleobiologia al que asisten los
alumnos de la carrera de biologia en la
Facultad de Ciencias de laUNAM.
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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 didéctico 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.

Laseleccion 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, 1a 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 paleontoldgico. 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 ensefianza.



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 Perell6 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

1T _os objetos geologicos 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.

En el 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%%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,
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permitio una identificacidon 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 dividi6 sus objetos geologicos en 15 clases, con base en su
forma o el material de que estaban hechos. Reconoci6 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 opinioén 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 geoldgicos 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 X VII, Italia se convirti6 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 Napoles,
formaron grandes colecciones de objetos natu-
rales y manufacturados, las cuales incluian un
gran nimero de especimenes geoldgicos. Los
tres publicaron voluminosos catalogos bien ilus-
trados de sus colecciones (Torrens, 1985).

Una cuarta coleccion se albergd en el
Vaticano, en Roma. Michele Mercati, quien era
curador en los afnos 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 . .y Figura 2. Cabeza de un tiburén
sos, habian crecido dentro de la roca por accion | ;e iado. 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 tiburdn lo
convencio que eran partes reales de un tiburén antiguo. Su pequeiia 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 orgénico (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 inici6 en 1660
y dur6 50 afios. La discusion se enfocd 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)
adoptd 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 montafias tierra adentro,
la explico por la accion de terremotos, levantamientos y hundimientos de tierra.
Martin Lister (c. 1638-1712), un médico londinense, apoyo 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 britdnicos
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 microscopica, 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 sugirid 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 unico 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. Publico 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. Acepté la idea de Ray en el sentido de que las
formas extrafias se encontrarian vivas algun 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
inorgénicos, y en Homo Diluvii Testis (1726) se describen los restos de seres
humanos antidiluvianos muy extranos. En la portada de su gran libro sobre plan-
tas fosiles, Herbarium Diluvianum (1709), muestra el Arca de Noé flotando
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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 penso 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 XVIII continuaron atribuyendo la distri-
bucion de los fosiles a la accion de un diluvio tnico, 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 anos indicados por la cronologia biblica
tradicional. C.L. Conde de Buffon (1707-1788) demostrd experimentalmente
que la Tierra debi6 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) describi6 siete capitulos de la historia de la Tierra, de éstos,
los ultimos estuvieron caracterizados por el depodsito de rocas particulares y
poblada por diferentes animales y plantas. La historia humana estaba relegada
a la ultima 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 tnica causa posible para explicar la extincion 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
W 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 s6lo 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 encontr6 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 f6sil. 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 presentd un panorama general de la historia de la
Tierra, basado en sus trabajos estratigraficos y paleontologicos, en donde muestra
que las condiciones generalmente tranquilas de nuestro planeta habian sido
interrumpidas periddicamente 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. Publicd Historie des Vegetaux
Fossiles (1828), en donde se distinguian cuatro floras sucesivas. El indico 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. Relaciono esta progresion, y el
proceso paralelo que vio en el mundo animal, con la disminucion 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 vivid 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
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(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 dedico a estudiar problemas qui-
micos y mineraldgicos en sus primeros afios, pero rapidamente abordo6 los estu-
dios estratigraficos mediante el empleo de los fosiles hasta que, a mediados de
los afios 20 del siglo pasado, éstos llegaron a ser casi el tinico 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 afios 30 del siglo pasado, se dio a conocer
una fauna de invertebrados completamente nueva. Eventualmente la Geological
Society desplazd al Museo de Paris como el foro principal de debates
paleontoldgicos.

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 tituld Theory of the Earth, lo cual propici6 que se le relacio-
nara con las teorias anteriores de Woodward y Ray. En sus notas, Jameson
asocid la cronologia de Cuvier con la Biblia, en una forma en que su autor
nunca lo habia hecho. Identifico 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 descubri6 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 concibio la his- [F#55
toria de la vida en su Bridgewater Treatise hg@

(1836), proponiendo no solo el tipo de progre- B =5

sion que Brongniart habia defendido, sino tam- [T

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 . A su Bridgewater Treatise, Geology

ble, a las condiciones cambiantes del medio | ana 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. Nego 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). Ley0 los Principles of Geology de Lyell (1830-
1833) mientras estuvo en el Beagle, y se dio cuenta de que constituian una




18 J. C. Tackay

excelente base para interpretar lo que veia en su viaje. Al regresar, Lyell le
ofrecid su amistad y le facilité 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

P. J. Bowler

Introduccion

M _os descubrimientos de material fosil continuaron rapidamente a finales del
siglo diecinueve, pero los fundamentos teoricos de la paleontologia fueron trans-
formados por la llegada del evolucionismo. Durante varias décadas el drea 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 afios 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 . i }

. R . Figura 1. Hesperornis regalis
History en Nueva York son ejemplos obvios de | (Marsh). (Tomado de Huxley,
museos que cimentaron su reputacion en esta T.H. 1888. American addresses.
época. A principios del siglo veinte varias ciuda- [ 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
pequetio de especimenes incompletos. La
popularidad de la teoria de la evolucion
puso particular atencion en los fosiles que
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
nuevos datos sobre el proboscideo
Deinotherium y muchas otras formas,
llevando a Gaudry a apoyar el concepto
de un desarrollo evolutivo continuo, que
lo llevo a relacionar las conocidas faunas
del Eoceno y el Pleistoceno (Rudwick,
1976; Buffetaut, 1987). El descubrimien- |  Fi8%ra 2. Modificacién de los dientes y

. miembros inferiores de la familia del ca-

to en 1861 de un especimen de ballo, después de Marsh. (Tomado de
Archaeop[eryx 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,
mostro que estos dinosaurios eran bipedos, no cuadrupedos 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 jurasica 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, apoy6 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-
td6 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 atin 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 encefilica fue la
principal fuerza motriz de la evolucion 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 opinioén generalizada de que el género
humano debié 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 paleontdlogos 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 reconoci6 que el desarrollo de la vida incluia la ramificacion 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 pinaculo 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 paleontoldgico 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, Emnst Haeckel popularizo esta version de “Darwinismo” en libros
como su History of Creation (1876). Aun T.H. Huxley sélo 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 paleontélogos 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 paleontologos 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 méas
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 aberracion en la historia del evolucionismo, pero esta es
una interpretacion erronea 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 aplicacion de los principios darwinianos a los orige-
nes del hombre: nadie penso 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 paleontologos 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 morfologica 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 forz6 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 paleontologos 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.

Aunque los paleontologos 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 forz6 a abordar la
perspectiva geografica. La teoria de Darwin dirigi6 su atencion a la distribucion
aparentemente anomala de algunas formas modernas y explicaba el fenomeno
como el resultado de migraciones en €pocas geoldgicas anteriores. Los
biogeodgrafos postularon “puentes terrestres” en el pasado, los cuales unian
varias partes de la superficie de la Tierra. Los paleontdlogos también empeza-
ron a hacer uso de este concepto - Haeckel, por ejemplo, sugirio que la falta de
hominidos fosiles 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, resultd 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 ntcleo 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 aplicd 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 paleontologos fueron
sus principales opositores durante los afios 20 y 30. Charles Schuchert en par-
ticular, defendio el concepto tradicional de puentes terrestres. Aun G.G. Simpson
escribio activamente contra la deriva continental en los afios 40. El plantea-
miento de la tectonica de placas en los afios de la post-guerra representd asi
una segunda revolucion tedrica a la cual los paleontdlogos 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 geoldgicas 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 tectonica de
placas (para una breve revision histérica 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 tectdnica 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 despleg6 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 a/ 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 paleontologica 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 llegd a considerar que los
estromatolitos del Arqueano eran estructuras producidas por algas marinas. En
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1965 se describid 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 llevd a una sintesis importante de
evidencias geoldgicas y paleontologicas de ambientes precambricos. Un ele-
mento central en las hip6tesis resultantes fue que los niveles de oxigeno biogénico,
que representaban un balance entre el suministro via fotosintesis y el consumo
via oxidacidon 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
describio 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 afnos. Al mismo tiempo, se propuso la existencia de una fauna, la
cual constaba principalmente de pequeios 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 recolect6 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 extendid miles de millones de afios atrds en el tiempo, y
presumiblemente empezo6 en un ambiente esencialmente andxico. Una radia-
cion de metazoarios de cuerpo blando precedi6é 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, braquiopodos 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 voltiimenes,
se iniciaron en afos 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 ez al., 1967).

Las revisiones criticas de la metodologia y la aplicaciéon 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 geoldgicas; 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 volvio una meta de investigacion comun, y la
naciente literatura sobre la biologia de poblaciones y comunidades habia de
servir de base para muchos aspectos tedricos 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 convirtié en una subdisciplina que prospera.

Otra disciplina de la paleontologia se expandid con el estudio de
microfosiles y nanofosiles del DSDP y otros ntcleos 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 paleoecoldgicos, biogeograficos e isotdpicos, 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 histdrica, 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 atmoésfera
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 so6lo de la interpretacion de asociaciones locales, sino
también de sus contextos en patrones regionales y globales (Hughes, 1973). En
principio se hizo posible no s6lo 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 morfologico y estasis
que ellos denominaron “equilibrio puntuado”. Como estos autores sefialaron,
las tendencias a largo plazo en los cambios morfoldgicos 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 aparicion 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 fosil 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, Palaecoecology, a partir de 1965; Lethaia, desde 1968)
que resaltaron las contribuciones paleobioldgicas. La revista Paleobiology
aparecio en 1975, marcando el cierre de este periodo. Durante 1960-1975 la
paleontologia se enriquecioé 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 clasificacién 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 teodrica- la informacion empirica de la paleontologia se emplea
principalmente para generar y probar hipotesis tedricas acerca de las leyes de
evolucion biodtica y organica. La creciente brecha entre paleontografia y
paleobiologia tedrica ha sido el hecho mas conspicuo de la tiltima 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
geologico también ha sido objeto de nuevos andlisis, dado que los avances re-
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cientes en sedimentologia permiten obtener informacion 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 tedricas; auin 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? {Como opera el proceso de evolucion? ;Cuales son las leyes univer-
sales de la evolucion organica 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 acufio 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 fundacioén de la revista
Paleobiology en 1975. En retrospectiva, estos eventos editoriales parecen haber
sido cruciales en modelar el area de investigacion de la paleobiologia teorica.

Desde 1975, el esfuerzo de investigacion de la paleobiologia teorica ha
estado organizado principalmente alrededor de cuatro areas tematicas de gran
controversia (para revision y referencias ver Hoffiman, 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 paleontdlogos (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 ningin
cambio evolutivo significativo se logra por la acumulacion de pequenos 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 aun mas radical de esta
version “fuerte” del equilibrio puntuado: que atin 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 ambito 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 solo a una pequefia muestra de la anatomia, mientras que la evo-
lucién 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 morfoldgicos, 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 paleontoldgica 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 so6lo 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 ain
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
patron empirico de cambio en la diversidad taxonomica 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 geologica, Sepkoski (1978) emprendio una prueba a su
explicacion causal por medio de un modelo deterministico. Subsecuentemente
se han propuesto una variedad de modelos tedricos 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 bioldgica. Sin embargo, un simple modelo
estocastico que representa el patron de diversificacion taxondmica 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
patrén de diversificacion taxonoémica global como un resultado secundario de una
multitud de procesos microevolutivos que operan simultineamente sobre un vas-
to nimero 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 bioldgica 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 paleobiologos
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
patron 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 hipdtesis 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
teoricas, 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
teorica 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 ecoldgica 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 paleobiologos (Futuyma; Underwood; ambos en Raup y Jablonski, 1986).
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La hipotesis de la Reina Roja de Van Valen (1973) ha dirigido mucha investiga-
cion paleobioldgica hacia el andlisis 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 biologicas 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 tedrica 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 paleobiologicos es inadecuada porque se obtuvo dentro del marco
de la paleontografia, para propositos distintos al de probar hipotesis 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 sélo
serd 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 tedrica, 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 compaiiera 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) debio 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 fendmenos 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 taxondémico 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
paleont6logos han empezado a mirar a la biologia molecular y celular para en-
tender mejor a los organismos. Esto lleva a la demostracion 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 paleontoldgica de las morfologias fosiles y su variacion en espacio y
tiempo serian tremendas. Por otro lado, los paleont6logos 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 is6topos 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, biologicas o linajes filéticos, o tafocenosis, co-
munidades ecologicas, o taxocenosis,- y debemos también ser explicitos acerca
de las limitaciones de nuestras interpretaciones bioldgicas. De lo contrario, la
paleontologia caerd inevitablemente en el estado de solo contar historias.
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La naturaleza del registro f6sil:
una perspectiva biolégica

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 ecologicos y evolutivos a niveles jerdrquicos mas generales
y a escalas de tiempo mas grandes que aquellos disponibles a los neontologos.
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 morfoldgicos de la paleontologia
(generalmente solo 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 microevolucion 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. Renuncid 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 fendmenos, 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 bioldgica 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 seleccion 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 paleontoldgicos. Asi, debemos considerar las
cuestiones evolutivas y la tafonomia en su sentido mas amplio, i.e., el estudio de
coémo 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 solo 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 morfoldgicas 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 bioldgicas 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 poblacioén contemporanea. La gran mayoria de las muestras paleontoldgicas,
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
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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
recombinacidn genética y grupos en los cuales la reproduccion es clonal [56];
grupos en los que es comun la transferencia horizontal de informacion heredita-
ria entre especies (0 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 hipdtesis 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 geologicas donde se pre-
serva en forma excelente una proporciéon mayor de la biota original debido a
condiciones excepcionales. Entre los Lagerstitten clasicos 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 morfoldgicos del registro fosil hacen dos contribuciones prin-
cipales a la biologia evolutiva. Primera, incrementan las muestras disponibles al
registrar un gran numero 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 afios 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 Laggerstitten del
Paleozoico temprano, sugiere que no ha prevalecido un estado estacionario.

Durante muchos afios los paleont6logos se conformaron con describir
morfologias y construir escenarios libres para la anatomia funcional y la evolu-
cion de organismos extintos. Pero en los tltimos 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 braquidpodos 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 inici6 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 ornamentacion bifurcada
en moluscos y braquidpodos (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 paleontolégico: 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 patréon de acu-
mulacion de los sedimentos. No solo 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 episodica 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 fosil, solo 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 s6lo junto con otras evidencias
tafonémicas y sedimentologicas; Velbel [59] mostrd 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 depdsitos tafondmicamente 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
paleontoldgica 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 morfologico impide un verdadero y exhaustivo muestreo paleontoldgico
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 pequeiio 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 afnos. Sin embargo, la pura extrapolacion (la cual puede ser apropiada en
ciertos casos) limita inevitablemente la amplitud de los fendmenos 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 morfoldgica mas que genomica). 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, alin 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 combinacidén de programas de investigacion paleontologica y
neontoldgica puede arrojar mas luz sobre el fenomeno de la estasis y su preva-
lencia en algunos grupos, pero no en otros. Por ejemplo, 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 geoldgica,
seran un tema de especiacion diferencial y eventos de extincion entre especies,
no una simple extension a largo plazo de la seleccion 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 paleontologica y neontologica. 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 “hipotesis efecto”). La
tendencia de Hansen [26] en los modos de vida ontogénicos tempranos de
gasterépodos 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
a la 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 tamafio
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-
mafio. 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 especiacion y extincion diferenciales es una tarea
intimidatoria. Grandes volumenes 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 paleontologico 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 mas 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 dispersion 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, atin 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 geologicos 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 extincion como un fendmeno importante por si mismo.
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Extincion

Virtualmente todas las especies que alguna vez vivieron estan extintas; asi, el
numero de eventos de extincion es aproximadamente igual al numero 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 ilogico 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
tamafio corporal hasta la capacidad de dispersion) y mecanismos motores ex-
ternos para determinar la vulnerabilidad a la extincion de grupos genealdgicos y
biotas de intervalos particulares de tiempo. Van Valen compil6é duraciones
taxondémicas 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 cudnto tiempo habia existido). A
partir de esta observacion extrapolo los procesos ecoldgicos en el tiempo evo-
lutivo para proponer su famosa Hipotesis de la Reina Roja, donde sefala 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 paleontoldgico 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 bioldgicas 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 s6lo 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 extincion se podra pronto equiparar en magnitud
y consecuencias biologicas a algunos de los principales eventos en el pasado
geologico.
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La estructura fina de las extinciones masivas es dificil de resolver por-
que, ironicamente, 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 informacioén 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 extinciéon 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 sélo 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-
fios. La teoria de Sepkoski 53 de las tres faunas sugiere un patron 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 algun tipo de “coherencia” ecoldgica entre miembros
taxondmicamente disparados de las faunas (ver también los patrones notoria-
mente similares revelados por el andlisis 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 sélo temporalmente disyuntas sino comunidades dis-
cretas. Diferentes ambientes estan sujetos a distintas tasas de sedimentacion y
no depdsito, 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 ecologicos, 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 paleontdlogos han sido capaces de reconocer aso-
ciaciones recurrentes que parecen tener por lo menos algin 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 Gltima
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 ecologicas
estables, fuertemente unidas, y es interesante que cualquier reajuste necesario
a los nuevos asociados ecoldgicos (predadores, presas, competidores) ha ocu-
rrido con poco cambio morfoldgico 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 ecoldgicamente 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 ecoldgicas 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 ecoldgicos
y detectar procesos adicionales que no se manifiestan en niveles inferiores y a
escalas de tiempo mas pequeiias. 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 informacion 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 informacién de los tejidos blandos, la bioquimica o el genoma. Sin em-
bargo, las Lagerstitten ocasionales pueden conservar extraordinariamente de-
talles de tejidos blandos, incluyendo la anatomia interna, y atn ciertos tipos de
informacion sobre el comportamiento.

Cantidad de conservacion

Sélo se conserva una pequeia fraccion de la biomasa original o de la diversidad
taxondmica (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 afo. 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 sinnumero 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
fenomenos directamente, y no por medio de extrapolaciones hechas a partir de
observaciones de los sistemas vivientes a corto plazo.
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