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Queridos Profesores y Alumnos de 1a Universidad:

El ritualismo de nuestra vida académica ha hecho que recaiga sobre
mi —no por puro azar sino por el turno riguroso de las facultades y la
antigiedad en el escalafon— el alto honor y la responsabilidad de
pronunciar la leccién inaugural de este nuevo curso que hoy iniciamos,

Elegir un tema que pueda interesar a este amplio y distinguido
auditorio no es tarea facil. Desde un principio, rechacé la idea de
desarrollar alguna cuestion. de mi investigacion. cientifica, que podria
interesar solamente a un pequefio grupo de especialistas y que para la
mayoria de los aqui presentes resultaria poco atractivo e incluso
enormemente aburrido, Por esta razdn he optado por un tema general y
al mismo tiempo, creo que suficientemente sugestivo para todos los que
de alguna manera nos interesamos por el fendmeno de la vida,

Mis puntos de vista sobre el tema van a estar sesgados por mi
condicion. de paleontblogo-bioestratigrafo, que necesariamente tiene
que recurrir a la Geologia para encontrar el cuadro espacio-temporal en
el que se llevd a cabo el fendbmeno evolutivo y mis concretamente el
proceso de diversificacion. y extincidén que en determinadas épocas
geolbgicas dieron lugar a grandes crisis faunisticas y que,
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paraddjicamente, se nos muestran como discontinuidades del fendémeno
vital, ineludiblemente continuo, sin interrupcién posible para ningin
grupo bioldgico. Estas discontinuidades, evidenciadas claramente por el
registro fosil, han constituido una preocupacién constante para los
paleontdlogos de los siglos XIX y XX, que han tratado de explicarlas de
acuerdo con las ideas aportadas por los Gltimos descubrimientos, y que
hoy parece ser que fueron debidas a cambios ocasionales en las
velocidades del ritmo evolutivo originadas por alteraciones
medioambientales,

INTRODUCCION

(Qué es la vida? Todos nos hemos planteado la pregunta de
STELLEY y probablemente no hemos encontrado la respuesta
satisfactoria, Lo que si podemos decir es que esta pregunta ha sido
centro de interés de poetas, fil6sofos, tedlogos, fisicos,... es decir, de un
circulo bastante mds amplio que el del bidlogo profesional. Se podria
contestar que la vida son macromoléculas que se autorreproducen,
enlaces fosfiticos ricos en energia, incluso el mecanismo de la evolucion
darwiniana.,, Pero la vida debe ser algo més que eso, mucho mas que
eso. Y seguimos haciéndonos preguntas: ;Cuindo y como aparecio la
vida? ;Ha cambiado a lo largo del tiempo? ;Tiene alglin significado,
alguna finalidad, alguna direccion?

Para contestar a estas preguntas, v siempre dentro del marco de las
ciencias positivas, hay que recurrir necesariamente a la Paleontologiay
ni siquiera la Paleontologia puede responder a algunas de ellas de forma
categorica,

Hay muchas maneras de estudiar la historia de la vida y son muchas
las ciencias que han contribuido a su desarrollo, pero el método maés .
directo se basa en el estudio de los fosiles, los vestigios que se han
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conservado de la vida de épocas pretéritas, El paleontblogo busca los
fosiles en todas las regiones de la tierra, los prepara para su estudio, 1os
compara entre si, los identifica y fija su categoria sistematica,
determina su edad y por Gltimo establece sus relaciones reciprocas y su
lugar en la secuencia historica de la vida, Pero su quehacer no termina
ahi, es mucho mas amplio, Se interesa por una enorme cantidad de
hechos, relacionados con los fésiles, que le proporcionan otros campos
de las Ciencias de la Tierra y de la Vida, tratando de llegar a la
interpretacioén. integral de lo que es realmente el mundo de los seres
vivos y de cOmo ha llegado a serlo.

Los fosiles

Los fosiles no fueron siempre correctamente interpretados, Segin
las ideas de cada época y la posicion intelectual de los autores que
trataron el tema, los fOsiles han sido considerados como restos de
antiguos animales marinos, como juegos o caprichos de la naturaleza,
como testigos del diluvio universal,.., hasta que, finalmente, se llegd a su
precisa definicion: los fosiles son restos petrificados de organismos que
vivieron en época pasadas,

Segtin.la teorfa de la evolucion, los organismos actuales descienden
de formas primitivas que han ido modificindose en el transcurso del
tiempo. En el conjunto del proceso puede sefialarse una serie de
trayectorias que conducen de formas simples a otras méas complejas. Los
rasgos fundamentales de este proceso evolutivo son continuidad en el
tiempo, enorme duracibn, irreversibilidad y progreso. En este contexto
los fésiles y los hecho paleontoldgicos han hallado su correcta
interpretacion,

La Gnica evidencia de la vida en el pasado nos la proporcionan los
fosiles, restos de antiguos organismos o de sus actividades que se han
conservado en las rocas sedimentarias que aparecen frecuentemente
estratificadas, Roca y fosil son, en general, coetineos y constituyen la
fuente fundamental de conocimiento para la interpretacion. de la
historia de la vida,
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La primera afirmaciéon de que los estratos muestran cambios se-
cuenciales —que tienen historia— fue hecha por STENO en 1669. La
consecuencia inmediata fue el establecimiento del principio de super-
posicion sobre el que se basa la datacidén relativa de los estratos y
que posteriormente, a finales del siglo XVIII, fue reafirmado bajo la
formulacion de ley de sucesién funistica por W. SMITH, al comprobar,
en sus trabajos de campo, que cada estrato tiene su propio conjunto de
fosiles, diferente del de los estratos contiguos infra y suprayacente.
Estas relaciones temporales entre los estratos y los fésiles contenidos en
ellos son la base de las clasificaciones y correlaciones estratigraficas.

El registro fosil

Pero como quiera que el cambio orginico que preside la historia de
la vida es el resultado de la interaccion entre los organismos y el medio
ambientes en el que vivieron, es precisamente en las rocas que se
formaron bajo ese medio ambiente donde van a quedar registrados los
cambios de todo tipo sufridos por los organismos y que van a ser
evidenciados posteriormente por los foésiles. En este sentido los fosiles
son documentos histdricos insustituibles. Pero para obtener de ellos la
méaxima informacidn, hemos de estudiarlos en relacidén. con las
secuencias rocosas en que se hallan, Ambos, £6sil y roca, contribuirdn a
descubrirnos las caracteristicas de los diversos paleoambientes que se
han sucedido en el tiempo y las peculiaridades del proceso evolutivo,
Todos los datos, indicios y conocimientos de los fosiles en general, y la
informacién que en relacién con ellos se obtiene de las secuencias
rocosas en las que se hallan, constituyen lo que se denomina registro £6-
sil. Sobre é1 vamos a centrar nuestras consideraciones.

Repetidas veces se ha dicho que el registro fésil es muy incompleto
e irregular. El mejor registro de los organismos terrestres que tenemos es
el correspondiente a los animales que vivieron en las planicies y que
quedaron sepultados al morir en los sedimentos de los valles, lagos o
marismas costeras. Con respecto a los organismos marinos, los mejores
representados son aquellos que vivieron a menos de 200 m de pro-
fundidad vy, si juzgamos por las especies marinas actuales, que en su
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mayoria viven alrededor de los 90 m, el registro f6sil de las comuni-
dades marinas'de aguas someras es mucho mejor que el correspondiente
a cualquier otro ambiente.

Se cree que todos los tipos de animales se originaron en el mar. El
registro marino incluye mayor variedad de taxa? superiores que el
registro terrestre y ademas se adentra mucho mas .en el tiempo; se
estima que en unos 700 millones de afios. Sin embargo, incluso los
organismos de aguas someras estin representados en el registro fosil por
una fraccién muy reducida del total de las especies extinguidas. La
mayoria de las formas carentes de esqueleto, que constituyen alrededor
de las dos terceras partes del nimero total de organismos que han
existido, se ha perdido, no ha dejado registro, Muchas de ellas
excavaban o perforaban los sedimentos en que vivian, en los que han
dejado marcas. Estas son conocidas como huellas fosiles, que pueden
darnos algunas indicaciones acerca de la actividad de animales de los
que no se conoce la morfologia de sus cuerpos y, a veces, incluso es el
Gnico criterio que se utiliza para la interpretacion paleoecologica de
rocas que no contienen otros fosiles, A pesar de todo, la informacion
que se tiene dela mayoria de los animales carentes de esqueleto es muy
reducida,

Una gran parte de los animales provistos de esqueleto tampoco se
conserva: los esqueletos se meteorizaron o erosionaron, se disolvieron
en las aguas o fueron destruidos de alguna otra forma en el proceso de
litificacion® de los sedimentos en que vivieron.

No se conoce con seguridad el nimero de especies que ha existido
ni siquiera la proporcion. que se ha conservado, Las estimaciones de las
especies descritas como fosiles oscilan alrededor de 1 decada60al de
cada 150, Esto confirma la pobreza y a su vez la naturaleza incompleta

1.- Conjunto de especies que habitan un ecosistema marino (ver nota 17).

2.- Plural de taxon. Cualquiera de las categorfas o unidades colectivas en que se
pueden agrupar los organismos para su clasificacién ordenada.

3.- Proceso de transformacién de un sedimento en roca sedimentaria.
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del registro fosil. En algunas regiones faltan los sedimentos
correspondientes a centenares de millones de afios, o largas épocas pue-
den estar representadas por rocas que carecen de fosiles, o incluso en-
contrarse por debajo de otras rocas sin posibilidad de aflorar, mientras
que el registro correspondiente a otro intervalo distinto de tiempo, de
millones de afios, puede ser bastante bueno. En ciertas localidades pare-
ce que se han conservado comunidades esqueletonizadas completas y
a veces series sedimentarias continuas que pueden representar decenas
de millones de afios. Esta irregularidad justifica que se diga frecuente-
mente que el registro fésil es una sucesion de discontinuidades sedi-
mentarias mis o menos importantes pero que siempre van acompafiadas
de una pérdida de informacién por la falta-de depésito.

Por las razones expuestas, el registro fosil ha sido comparado
muchas veces con un libro en el que faltan capitulos enteros, mientras
que de otros faltan péaginas, y en las que quedan, a su vez, faltan frases o
parrafos y en éstos y en aquéllas, palabras. Su lectura, por consiguiente,
tiene que ser dificil y a veces casi imposible, pero siempre apasionante
por el mensaje que encierra, Su interpretacion dependerd mucho de la
filosofia de la persona que lo estudie, lo que justifica que algunas de las
conclusiones sacadas de él hayan sido fuertemente controvertidas.

En aquellos lugares ¥ en aquellos intervalos de tiempo en los que el
registro es mas completo se pueden inferir modelos de cambio evolutivo
dentro de los linajes*, e incluso extrapolar estos datos a otros puntos
pero teniendo siempre en cuenta el riesgo que esto entrafla, En ciertos
lugares, el registro es suficientemente bueno como para poder estudiar
los principales procesos que tuvieron lugar a lo largo de enorme lapsos
de tiempo y que condujeron a la diversidad del mundo viviente actual,

4.- Sucesién temporal de bioespecies; equivale a linea evolutiva.

13
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La Biosfera

La biosfera® actual estd constituida por innumerables seres vivos
pertenecientes a un nimero elevadisimo de especies. Cada una de estas
especies vive en un bioespacioS, més o menos amplio, caracterizado por
unas determinadas condiciones fisico-quimicas, Los individuos que
integran la especie, reunidos a su vez en poblaciones, reaccionan entre si
y con los correspondientes a otras especies que ocupan el mismo
bioespacio, Entre todos los ocupantes se establece un equilibrio
dinimico gracias al desarrollo de una serie de caracteristicas: las
adaptaciones, que permiten a los organismos realizar las funciones
necesarias de alimentacién.y reproduccién.y de adoptar un determinado
género de vida. Gracias a las adaptaciones la vida se expansiona y ocupa
pricticamente toda la superficie del planeta, El nimero de especies que
forman la biosfera actual no se conoce con exactitud, se estima en unos
cuatro millones, de los cuales no han sido descritas ni siquiera la mitad,

La evidencia mas notable que refleja el registro fésil son los cambios
de composicidon de las biotas? que se han sucedido a lo largo del
tiempo, Puede afirmarse que la biota de cualquier tiempo geolégico es

5.- Conjunto de organismos que viven en la actualidad, o vivieron en un tiempo
pasado contempordneamente, y entre los cuales existen relaciones funcionales y se
desarrollan tendencias hacia un equilibrio dindmico entre los propios organismos y las
restantes esferas terrestres. El término se suele emplear en el sentido de biota, a escala
planetaria, pero implica siempre una estructuracién de los organismos en niveles
energéticos.

6.- Parte del hiperespacio fisico habitable por los organismos. El bioespacio est4 a su
vez dividido en hipervolimenes funcionales, ocupados por poblaciones (nicho ecolé-
gico), comunidades (ecosistema) o provincias (ecoespacio provincial o espacio biogeo-
gréfico).

7.- Asociaciones de organismos que habitan regiones determinadas de la superficie del
planeta y entre las que puede haber diferencias notables en la composicién taxonémica.
Por ejemplo, biota de mares someros, de mares profundos, de lagos, etc. En este texto se
emplea en sentido de biota total o conjunto de organismos que vivieron simultdneamente
en el bioespacio disponible en un tiempo determinado. Es un término de caricter descrip-
tivo.
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diferente morfolbdgica y taxonoOmicamente de la existente en otro
intervalo de tiempo distinto y que las diferencias son tanto maés
acentuadas cuanto més grande es el tiempo que las separa, A medida
que consideramos biotas més recientes, mayores son las semejanzas que
muestran sus faunas con las actuales. Pero por ofra parte, se puede
observar que las sucesivas biotas estin separadas por discontinuidades
taxondmicas que, segin el registro fosil, coinciden con alteraciones
medioambientales, como lo atestiguan las caracteristicas estratigraficas
y la naturaleza de las propias rocas,

Hitos historicos

La interpretacién de estas discontinuidades ha sido y sigue siendo
muy discutida, Para ciertos autores, estas discontinuidades eran la
expresion de un catastrofismo que se podria explicar segiin dos
versiones algo diferentes: los organismos aparecian, vivian durante un
lapso de tiempo mas o menos grande, hasta que finalmente eran
destruidos en su totalidad por “revoluciones geologicas™, e
inmediatamente vueltos a crear pero con caracteristicas nuevas (teoria
de las creaciones sucesivas), La otra version, mantenia que los
organismos tras un periodo de existencia desaparecian de casi toda la
superficie del planeta, salvo de una especie de ‘“‘reservorio’’ en el que
estarian todos los organismos creados desde el inicio y a partir del cual
volvia a poblarse la superficie de la tierra mediante migraciones, después
de cada catdstrofe (hipbtesis mantenida por CUVIER en la primera
mitad del siglo XIX).

Estas ideas parecen muy extrafias en el contexto actual, pero
reflejan un hecho de trascendental importancia para el progreso del
conocimiento paleontoldgico: en la historia de la vida han existido
intervalos de tiempo, cortos en términos geolbgicos, durante los cuales
la tasa de extincion ha sido mucho mas elevada de la normal, como
consecuencia de alteraciones medioambientales generalizadas, Otra
conclusiébn que se puede sacar de esta equivocada interpretacion. de

15
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CUVIER, es el concepto de migracién, que posteriormente entrard de
lleno en la dindmica de la especiacion®,

El catastrofismo, en su version.primitiva, fue invalidado al progresar
el conocimiento del registro fosil y asi hacia mediados del siglo XIX s
aceptaba la idea de que en cualquier momento del tiempo geoldgico
habian tenido lugar extinciones y nuevas apariciones, Pero por aquellos
afios, las ideas uniformitaristas propugnaban el concepto de cambio
gradual y continuo para explicar los fendmenos geoldgicos. LYELL
formuld el uniformitarismo como alternativa el catastrofismo, para
explicar la historia de la tierra y reintrodujo el concepto de “tiempo
indefinido” de HUTTON como poderoso agente de cambio: en lugar de
catastrofes geoldgicas sélo habrian tenido lugar transformaciones lentas
y graduales,

Muy pronto las nuevas ideas de cambio gradual pasaron al campo de
la Paleontologia, En lugar de invocar creaciones independientes para
sustituir a las -especies -desaparecidas, bastaba con imaginar un
mecanismo de transformaciébn para hacer derivar unas de otras, El
ambiente era propicio en extremo para la aparicidn de la teoria
de la evolucién.

Sin embargo, la evidencia del registro fosil, tal como era conocido
en aquellos tiempos y ahora no es muy diferente, sugeria la idea de que
las especies.y las oategorias taxonbmicas superiores se habrian formado
de una manera brusca, a saltos, como lo atestigua la falta de formas
intermedias,

DARWIN elaboré su teoria de la evolucién en medio de este clima
expectante y enormemente influido por las ideas uniformitaristas, las
cuales le llevaron a concebir un proceso lento y gradual que no armo-
nizaba con los datos paleontolégicos que aportaba el registro fosil.
En lugar de rendirse a la evidencia de los hechos y para justificar su

8.- Proceso o mecanismo evolutivo de formacién de especies biologicas. En la mayoria
de los casos este proceso implica el de extincién evolutiva.
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postura, invocd la imperfeccidn. del registro fosil, como también lo
haria LYELL y otros autores,

Durante la 0ltima mitad del siglo XIX, el interés se centro en la
naturaléza del proceso evolutivo, al mismo tiempo que surgian las
explicaciones metabiologicas relativas ‘a los mecanismos y a la
orientacién. de los fendmenos evolutivos. Quizd convenga detenernos un
poco en esta Gltima cuestion. que fue objeto de un prolongado debate
entre ““uniformitaristas” y “catastrofistas”’. Hacia la mitad del siglo XIX
los catastrofistas eran en su mayor parte progresistas, en el sentido de
que consideraban cada nuevo episodio de la vida como una mejora que
conducia inexorablemente hacia la creacidén moderna dominada por el
hombre. LYELL, por el contrario, mantenia.que el cambio no
introducia .ninguna mejora: “las especies aparecen y desaparecen; las
montafias se elevan y se hunden; los mares avanzan y retroceden, pero
el mundo siempre fue igual’’, A finales del siglo XIX, la cuestion.de
progreso u orientacidén. del cambio evolutivo se plantea de nuevo en un
contexto evolucionista, con vitalistas y finalistas hablando de una
inevitable direccidn y algunos estrictos darwinistas manteniendo que la
evolucidn. no significa otra cosa que sucesivas adaptaciones a ambientes
locales cambiantes, En el contexto actual se mantiene la controversia
bajo la forma de los modelos estocasticos de equilibrio de RAUP et al,
(1977), que sigue la metdfora neolyelliana, y la nocion.de anagénesis® y
sucesivos grados de HUXLEY (1958) que defiende la idea de direccion,

A principios del siglo XX surgi6 la teoria mutacionista al
comprobarse la existencia de mutaciones como agentes de cambio,
Seghn. esta teoria el proceso evolutivo, como resultado de mutaciones
producidas al azar, deberia ser esencialmente discontinuo y no gradual,
El mutacionismo fue acogido con gran entusiasmo porque se pensd que
podria resolver todos los problemas que habia planteados con respecto
a la génesis de los taxa mayores y al mismo tiempo daria razon de las
discontinuidades del registro fosil.

9.- Evolucién progresiva y al mismo tiempo adaptativa. Sigue el mismo esquema que
el gradualismo filético neodarwinista.

17
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Hacia los afios treinta aparece la teoria sintética o neodarwinista
como resultado de la integracién de los conceptos de mutacion,
herencia. mendeliana y seleccidbn natural, y con ella se vuelve a la
concepcidn gradual del cambio evolutivo.,

Pero el problema de las discontinuidades del registro fosil seguia
preocupando a los paleont6logos, Para GOLDSCHMIDT las especies se
originarian por mutaciones cromosodmicas, en un solo paso, luego no
habria formas intermedias entre una especie ancestral y la descendiente,
Estos cambios serian drdsticos en ciertos casos y darfan lugar a formas
no viables en algunas ocasiones, pero en otras resultarian tipos
preadaptados a un género de vida distinto del desarrollado por el
ancestral, En este contexto las discontinuidades del registro f6sil serian
una expresion. del proceso evolutivo, El papel fundamental de la
seleccidn natural' © consistiria en la eliminacién de los mal adaptados o
de los menos aptos y quedaria explicada la aparicién. de estructuras
nuevas, que no podrian ser funcionales hasta que no alcanzaran un
cierto desarrollo, por lo que que no deberian haber sido favorecidas por
la seleccion natural inicialmente,

La respuesta a la concepcidn. de GOLDSCHMIDT fue dada por
SIMPSON (1944). Para él las discontinuidades del registro fosil,
existentes entre géneros o especies sucesivas, se deben a lagunas de
conocimiento que se van rellenando en el transcurso de la investigacion
paleontologica, Pero las existentes entre categorias taxondmicas
mayores no se pueden explicar de ese modo, La solucidn es una versiéon
de las ideas de GOLDSCHMIDT pero menos radical y dentro de la
filosofia sinteticista: evolucidn a velocidades elevadas, pero sin saltos,
de grupos con pocos individuos, El modelo tipico seria el de una gran
poblacion. fragmentada en pequefios grupos aislados, en los que se
podrian fijar mutaciones inadaptativas dando lugar a una fase inestable

10.- Mecanismo biolégico que se desarrolla como consecuencia de la variabilidad de
los organismos y de la lucha por la existencia y que conduce a la supervivencia de los mas
aptos o mejor adaptados.
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durante la cual las posibilidades de extincion. serian maximas, Pero
algunos de los pequefios grupos podrian ser preadaptativos para otro
bioespacio accesible, experimentando entonces una rdpida evolucidn.
bajo una fuerte presién.de seleccién, Esta seria la evolucidon. cudntica
de SIMPSON, que le permitiria explicar las peculiaridades del registro

fosil admitiendo una evolucidén. gradual, en la que el ritmo de cambio
podria haber sido rdpido en ciertos momentos,

La jdea de la evolucibn cudntica fue bien acogida por los
sinteticistas. Asi MAYR (1954) hizo notar que pequefias poblaciones,
localmente aisladas, pueden dar lugar a nuevas especies.de forma ripida,
explicindose as{ muchas de las discontinuidades del registro fosil a nivel
de categorias. taxondmicas inferiores.

Por parte de los paleontblogos, la evolucién cudntica propuesta por
SIMPSON fue aceptada por unos para explicar el origen de las categorias
taxonOmicas mayores, mientras que otros -siguieron aferrados al
gradualismo filético explicando las discontinuidades del registro fosil-
por deficiencias del mismo, Pero en lo que se refiere a fenébmenos de
especiacion, en general, se prestd poca atencidén a la especiacion.
cudntica, aceptindose los dos -modelos tradicionales de especiacién
filética y especiacion geogréfica.

Ultimamente, ELDREDGE Yy GOULD (1972) elaboraron un
modelo de equilibrio interrumpido a intervalos (punctuatéd equilibria)
que dio lugar a un cambio de actitud por parte de cierto niimero de
paleontdlogos. Segin estos autores la evolucién lenta de las lineas
evolutivas’! es una visidbn. preconcebida y las discontinuidades del
registro fosil son una expresion del fenbmeno evolutivo real, Las
especies se originan rdpidamente por mecanismos de especiaciébn
cudntica y una vez individualizadas se consevan invariables, salvo en el

11.- Equivalente a linaje y también a linea filética.
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momento en que pasan a ser simpdtricas!? con sus ancestrales,
experimentando sOlo pequefias oscilaciones ~y no cambios sostenidos
mas o menos direccionales— gracias a mecanismos homeostaticos,

Los dos modelos, gradualismo filético y equilibrio puntuado, gozan
de apasionados defensores y detractores y, como siempre, también han
surgido posiciones intermedias que admiten el gradualismo filético
como mecanismo de formaciéon. de la mayor parte de las especies y la
especiacion cudntica como la responsable de la formacion de categorias.
taxonodmicas superiores. '

12.- Razas, poblaciones o especies que ocupan contemporineamente la misma area
geogriafica.

20

EL TIEMPO EN LA EVOLUCION BIOLOGICA

La idea de evolucidén organica no fue original de DARWIN. La
nocién.de cambio orginico ya estaba en la ‘mente de numerosos autores
de generaciones anteriores —desde los presocriticos— y fue expuesta
vigorosamente por LAMARCK (1744-1829), pionero de la paleontologia
de invertebrados, y por Erasmo DARWIN, coetineo de LAMARCK Yy
abuelo de Carlos DARWIN. Sin embargo, la idea nunca habia tenido
una amplia resonancia porque los primeros autores carecian de datos
importantes, como el concepto de tiempo geologico que es crucial para
el proceso evolutivo,

DARWIN, basandose en la filosofia uniformitaristay en el concepto de
“tiempo casi indefinido” de LYELL, elabor6 su obra “On the origin of
species” en 1859. Como es bien sabido, para DARWIN el mecanismo de
la evolucion.era la seleccion natural, la cual actia sobre variaciones muy
pequefias y fortuitas a lo largo de enormes cantidades de tiempo, Esta
exigencia del proceso evolutivo la refleja en la primera edicion.de su
obra, donde dice: “habian transcurrido 300 millones de afios desde el
final de la era Mesozoica a la actualidad” Aunque aquella estimacion se
considera ahora demasiado elevada, el orden de magnitud es correcto,

Asi pues, estaba claro que el éxito del hecho evolutivo dependia de
la disponibilidad de cantidades enormes de tiempo, Inmediatamente
después de aparecer la obra de DARWIN, el espectro del tiempo
geolégico 1llegd a ser un objetivo de enorme interés para gedlogos y
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paleontdlogos. La pregunta clave era: ;Como se puede calcular el
tiempo geoldgico en términos cuantitativos? Exactamente en afios,
(cudnto es?

Determinar la cantidad de tiempo transcurrido requiere un proceso
que sea irreversible, que dependa del tiempo y cuya velocidad sea cono-
cida. Hoy se pensaria, en primer lugar, en el proceso de destruccién
radiactiva, pero a mediados del siglo XIX la radiactividad no se habia
descubierto, La evolucidén orginica es un proceso dependiente del
tiempo e, irreversible, pero las velocidades de cambio no son constantes,
No obstante, LYELL hizo un intento de aproximacibén: imagind que
eran necesarios unos 20 millones de afios para el cambio completo de
una especie de molusco y que desde el comienzo del periodo
Ordovicico! ® habian tenido lugar doce cambios semejantes, lo que
daba 240 millones de afios de tiempo transcurrido desde el Ordovicico a
la actualidad; pero evidentemente esto no era verificable, Otros intentos
fueron hechos tomando como base ciertos procesos geologicos, hasta
que finalmente se descubrib la radiactividad, que ha proporcionado el
mejor instrumento para medir el tiempo geoldgico, Muy pronto se llegd
a demostrar que la antigiiedad de la tierra era mucho mas grande de lo
que los cientificos de finales de siglo creian,

Las edades proporcionadas por el nuevo método radiométrico
resultaron ser del orden de magnitud que DARWIN les habia dado, en
base a argumentos completamente diferentes, Pero la cantidad real de
tiempo geologico transcurrido, a causa de ser tan inimaginablemente
grande, significa poco sin alguna base de comparacion., De los
numerosos esquemas imaginados se podria seguir el siguiente. Reduzca-
mos, por ejemplo, los 4.600 millones de afios de tiempo geoldgico, edad
absoluta de la tierra, a un afio del calendario. Sobre esta escala, las
rocas mas antiguas que se conocen habrian aparecido a mediados de
marzo; los primeros seres vivientes que se originaron en el mar en mayo;
las plantas y animales terrestres a finales de noviembre; los dinosaurios
se hicieron dominantes a mitad de diciembre y desaparecieron el 26 del

13.- Ver escala de tiempo del Fanerozoico. Pag. 23.
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mismo mes; el hombre aparecié en cualquier hora de la tarde del 31 de
diciembre y la glaciacion mis reciente, el Wiirm, desaparecio del norte
de Europa 1 minuto y 15 segundo antes de la media noche del dia 31,

La edad absoluta de la tierra se cuenta a partir del momento en que
se formo una corteza terrestre enla que empezaron a actuar los agentes
geologicos: la edad se expresa en miles o millones de afios y es a lo que
llamamos tiempo geologico absoluto. La vida aparecid sobre la tierra
mucho después de formarse la corteza terrestre: Hace unos 3.500
millones de afios,

LA ESCALA DE TIEMPO FANEROZOICA*
Edad del inicio

Era Periodo (en millones de afios)
Cuaternario Pleistoceno 2
Plioceno 7
. Mioceno 26
Cenozoica Terciario Oligoceno 38
9 Eoceno 54
Paleoceno 65
( Creticeo 136
Mesozoica Jurisico 190
L Tridsico 225
[ Pérmico 280
Carbonifero 345
Paleozoica Dev<’).nico 395
Sildrico 440
Ordovicico 500
Cambrico 570

*Basado en la escala temporal publicada por la Sociedad Geoldgica de Londres en 1964,
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DIVERSIDAD

Uno de los rasgos més sobresalientes de las biotas que se han
sucedido en el tiempo es su composicion, expresada en términos de
especies, géneros, familias, etc. El nimero de taxa que las forman define
su diversidad,

El registro fosil refleja claramente los cambios de diversidad que han
tenido lugar en las distintas épocas y periodos de la historia de la tierra.
Pero estos cambios no siempre fueron graduales, sino que con
frecuencia fueron bruscos y ripidos e iban acompafiados por olas de
extincién de algunos grupos y por olas de diversificacion. debidas a la
expansion de otros.

Las formas de vida realmente primitivas eran pequefias y frigiles, sin
esqueletos resistentes, Los fosiles mas antiguos que se han reconocido
con certeza, son vegetales acuaticos sencillos, bacterias y algas
primitivas; en general, organismos unicelulares que no rebasaron el nivel
de organizacidn procariotal4, Su edad se calcula en unos mil millones
de afios o mas, Después de la aparicion de estos primeros fosiles debid
transcurrir un enorme lapso de tiempo antes de que la vida alcanzara un
alto grado de diversidad y de que comenzara a dejar un registro fésil

14.- Organismos unicelulares sin nticleo diferenciado y con el A.D.N. no organizado
en cromosomas.
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relativamente bueno y continuo. Precisamente este hecho, que se sitia
hacia los 580 millones de afios, ha sido tomado como base para
establecer el limite entre dos épocas muy diferentes desde el punto de
vista de su contenido en organismos: la Proterozoica y la Fanerozoica.

La tendencia de la vida a aumentar su variedad fue el resultado de
un proceso evolutivo continuo, Los primeros estadios de este proceso
fueron enormemente lentos y constituyeron la base sobre la cual se
produjeron posteriormente cambios mis ripidos, El episodio evolutivo
aparentemente mas importante de todos los registrados debid tener
lugar a comienzos del periodo Cimbrico, en el que los foésiles
comenzaron a ser abundantes y variados. La diversidad inicial aumento
ripidamente a lo largo de todo el periodoy del siguiente, el Ordovicico,

En este lapso de tiempc aparecid la mayoria de los tipos
estructurales basicos de los invertebrados: los phylal®, Esto no quiere
decir, o sblo se podria tomar en un sentido muy amplio, que todos los
phyla aparecieron repentina y simultdneamente. El cdmbrico v el
Ordovicico abarcan por lo menos 100 millones de afios, alolargo delos
cuales se escalonarian los diferentes phyla, Desde hace 400 m.a, no ha
aparecido sobre la tierra ningin tipo bdsico nuevo de animal, Parece
como si ya, entonces, se hubieran agotado todas las posibilidades
fundamentales de estructuracién animal, aunque en cada tipo bésico
tendrian lugar afin cambios realmente profundos y progresivos.
Recordemos las enormes diferencias entre la lamprea y el hombre,
ambos pertenecientes al phylum Vertebrata.

Oftro hecho notable que nos revela el registro fosil es que ninguno
delos tipos basicos se ha extinguido, Dentro de cada phylum, casi todos
los subtipos inferiores han desaparecido, pero los grandes grados de
organizacion persisten, La explicacion parece sencilla: cuando la tierra

15.- Phylum (plur. phyla). Categoria taxonémica superior, equivalente a tronco,
estirpe. En este contexto lo empleamos en sentido de grupo estructural basico (Bau-plan).
Otros autores le dan el significado de sucesién temporal de bioespecies, que es el que le
damos aqui a linaje o linea filética.
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se pobld de vida, fueron ocupados en forma adecuada algunos
bioespacios, sin dejar posibilidades para un reemplazo por tipos de mas
tardio desarrollo. Un protozoo por el hecho de tener una organizacitn
relativamente sencilla y ser antiguo, no es un tipo imperfecto, ni
destinado a ser reemplazado en su propio medioambiente, Es una
respuesta, ciertamente adecuada, a las exigencias de la vida en ese
ambiente particular; si éste persiste, el protozoo seguira viviendo en él,
Los otros phyla, desde el punto de vista ecoldgico, no representan un
avance respecto a la organizacion de los protozoos y de las formas de
vida que éstos adoptan, sino el desarrollo de nuevas posiblidades de
formas de vida y de aptitudes para ocupar otros ambientes en la eco-
nomia de la Naturaleza. Evidentemente ha habido relevos entre
ciertas formas de vida y una expansion. creciente de los tipos bésicos
para ocupar nuevos bioespacios o zonas adaptativas, mediante la
elaboracién de formas nuevas y mas variadas, pero los esquemas bésicos
se han conservado, '

Un hecho generalizado y perfectamente comprobado en el registro
fosil de todas las épocas, es el aumento de la variedad de la vida en su
conjunto, La mejor forma de estudiar el significado y el origen de la
variacion de la diversidad es considerar cada grupo de organismos por
separado, Aunque existen diversos modelos de diversificacibn, segin 1os
distintos grupos. el mas generalizado responde a un esquema sencillo.
Inmediatamente después de la aparicibn de un taxon nuevo,
supongamos un phylum, se¢ individualizan los subgrupos de rango
taxondmico mayor que lo constituyen, en este caso la mayoria de las
clases, Pero simultineamente y también un poco después, se eliminan
algunos de los subgrupos aparecidos hasta que la diversidad, al nivel
considerado, clase en nuestro ejemplo, se estabiliza durante un lapso de
tiempo mis o menos largo, en el que las apariciones y extinciones son
raras, Al final de este periodo de estabilizacion los subgrupos
sobrevivientes van extinguiéndose poco a poco hasta la desaparicion
total del grupo considerado, De manera parecida se comportan los taxa
de categorias inmediatamente inferiores: ordenes, familias,,. aunque
hay que tener en cuenta que la fase de individualizacién de subgrupos es
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més duradera y la de fluctuaciébn mis intensa, a medida que se
desciende en la jerarquia taxonoémica.

El ejemplo de diversificacién mds llamativo quizd, y sin duda el
mejor analizado, es el de los Vertebrados, El phylum se desdobld, en un
lapso de tiempo relativamente corto, en ocho clases: cuatro
esencialmente acuaticas y las otras cuatro basicamente terrestres, Las
ocho clases, subordinadas solamente al phylum, tendieron a persistir a
excepcion de una, los Placodermos, que se extinguié, La mayoria de las
clases restantes, cinco de las siete, tienen actualmente menos variedad
de la que tuvieron en épocas geoldgicas pasadas; las otras dos, peces
Oseos y aves, es muy probable que se encuentren actualmente en su
pleno apogeo.

En los Vertebrados se produjo una sucesién de formas inferiores
—en el sentido de mas primitivas—, por formas superiores —posteriores
en el tiempo. En general, es frecuente el reemplazo parcial de un tipo
ancestral por su descendiente. En el medio acudtico, los peces Gseos,
de aparicion més reciente, reemplazaron a la mayorfa delos otros tipos
de peces; los reptiles sustituyeron a la mayor parte de los tipos de
anfibios y muchos de ellos fueron a su vez reemplazados por los
mamiferos y en menor grado por las aves. Las aves v los mamiferos
tienen muy poca tendencia a reemplazarse mutuamente, debido a que
sus formas de vida son radicalmente diferentes, Tampoco existid una
tendencia fuerte de las aves y mamiferos a reemplazar a los peces
—aunque éstos son mucho mdis antiguos— puesto que también en este
caso es muy limitada la superposicién de sus formas de vida,

Este modelo de diversifcacion a gran escala no es el resultado de una
expansién uniforme dentro del phylum, sino la compleja secuencia de la
aparicion de nuevos tipos, algunos delos cuales reemplazaron a los mas
antiguos y otros se expansionaron hacia nuevos ambientes, Procesos
similares han tenido lugar en cada clase, orden, familia,... y se puede ver
claramente como un nuevo tipo, inmediatamente después de su
aparicion, tiende a expansionarse y a diversificarse mediante
adaptaciones a una amplia variedad de condiciones ambientales: es la
llamada radicacion adaptativa,
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El registro f6sil nos muestranumerosos ejemplos de radiaciéon adap ta-
tiva entre los invertebrados y los vertebrados. Entre estos tiltimos es
especialmente ilustrativa la radiacion de los mamiferos. Esta clase
apareci6 hacia el limite Tridsico-Jurdsico y se mantuvo con pocas
formas a 1o largo del Jurdsico y del Cretdcico, pero hacia el final del
Cretdcico empez0 a diversificarse, A finales del Cretdcico existian ya
tres Ordenes, durante el Paleoceno aparecieron once y trece se
escalonaron a lo largo del Eoceno, Posteriormente sodlo aparecieron dos
ordenes mas,

En los invertebrados marinos encontramos también numerosos
ejemplos que nos demuestran el incremento progresivo de la diversidad
a lo largo del tiempo: trilobites a principio del Cambrico, ceratites
durante el Trias, etc., A partir de la dristica reduccién, a nivel de
familia, que tuvo lugar a finales del Pérmico, como veremos mads
adelante, el ritmo de crecimiento de la diversidad se acelerd
considerablemente hasta alcanzar en el Creticico superior su valor
méaximo, El nlimero de familias pas6 de 100 al principio del Tridsico, a
270 a comienzos del Cretdcico hasta llegar a la cifra de 400 al final de
dicho periodo,

Factores reguladores

La diversidad estd claramente relacionada con ciertos factores, pero
no hay ninguna teoria bien comprobada sobre la regulaciéon. de la
misma, pese a que existe un buen niimero de modelos basados en la
diversidad de ciertos grupos taxondmicos,

El ntimero total de especies que pueden coexistir en la bioesfera, en
un tiempo dado cualquiera, ha de ser limitado, En la naturaleza existen
unos recursos limitados y sdlo pueden distribuirse entre un nimero
limitado de especies, de modo que cada especie pueda mantener una
poblacion suficientemente grande para sobrevivir, De acuerdo con este
principio tienen que existir factores que regulen la capacidad maxima
del bioespacio en relacidon con las poblaciones que puede contener, es
decir, factores limitantes de la diversidad. Entre ellos los recursos
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troficos y el espacio vital son los fundamentales, La rigidez con que
pueden actuar depende dela densidad dela poblacidn; al aumentar ésta
la demanda de recursos aumenta y, en consecuencia, la tasa de
crecimiento de la poblacion disminuye, hasta que se aproxima a un
valor limite por debajo del cual la poblacién desaparece.

Pero, ademis de una cierta cantidad de recursos troficos, cada
especie requiere un espacio habitable determinado para mantener una
estructura viable y, por lo tanto, también tiene que haber factores que
controlen el espacio vital, Si una regién o zona adaptativa se halla
relativamente vacia de especies, cabe imaginar que se irdn produciendo
fenémenos de inmigracién y diversificacién hasta que la region alcance

un nimero méximo de especies. Sila region estd aislada, la inmigracién

probablemente no se llevard a cabo, y entonces actuard de forma
dominante la diversificacién,

Pero inmediatamente surge la pregunta: (el bioespacio o al menos
parte del mismo, ha alcanzado alguna vez su capacidad maxima? Parece
claro, por los datos que se pueden rastrear del registro fosil, que todas
las partes del bioespacio, todos los nichos ecolégicos!® no siempre
estuvieron llenos, En el Paleozoico inferior, como veremos mas
adelante, habia pocas especies terrestres y probablemente también
existieron pocas especies marinas en el Precimbrico, Hoy dia, ala vista
de lo que nos refleja el registro fosil, podemos afirmar que la evolucién
ha actuado llenando el bioespacio, olo que es igual, las biosferas que se
han sucedido a lo largo del tiempo,

Como hemos dicho anteriormente, hay factores que limitan el
nimero de especies que pueden vivir en un bioespacio determinado,
Hemos citado dos, que parecen ser decisivos, pero la diversidad estd
relacionada con otros muchos mas,

B —— e ———

16.- Subdivisién del ecosistema en base a una funcién concreta que puede realizar una
poblacién o especie. Dos especies distintas pueden ocupar el mismo nicho ecolégico en
ecosistemas diferentes.
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La temperatura es, sin duda alguna, el factor ambiental que mejor se
correlaciona con el gradiente de diversidad, las temperaturas cdlidas del
ecuador van unidas a una diversidad alta; en las regiones proximas a los
polos, las temperaturas frias coinciden con una baja diversidad, En
princpio, aunque el gradiente de temperatura es en parte responsable
del gradiente de diversidad, los mecanismos de control no estin claros.
La temperatura es, en realidad, un factor importante en la limitacidon.de
la disrribucion geogrifica de los invertebrados marinos someros y este
hecho parece apoyar la hipoOtesis de que la temperatura puede ser un
factor de control de diversidad. Sin embargo la correlacién de baja
temperatura con baja diversidad no se cumple siempre. Se ha
comprobado que las comunidades de mar profundo tienen una
diversidad relativamente alta, comparable con la de las comunidades de
mares de plataforma. Pero por otra parte, no parece ser el nivel sino las
fluctuaciones de la temperatura las que controlan la diversidad, En este
sentido las comunidades de ambientes térmicamente estables suelen
tener alta diversidad, mientras que las de ambientes térmicamente
inestables son menos diversas. Desde latitudes bajas a latitudes medias el
decrecimiento de la diversidad se comrelaciona bastante bien con el
crecimiento estacional de las diferencias de temperatura, pero en
latitudes muy altas las diferencias estacionales decrecen y, aunque las
aguas son mds bien estables, la diversidad sigue decreciendo. La corre-
laciéon por lo tanto no se mantiene y en consecuencia la hipotesis de
la estabilidad de la temperatura no es aceptable.

También. se ha pretendido explicar los modelos de diversidad,
especialmente aquellos de latitudes muy altas, invocando el ‘“‘tiempo
geologico’” La aparicion de polos frios, con casquetes o mantos de
hielo a altas latitudes y aguas marinas heladas, es un fenémeno
relativamente reciente geologicamente hablando, La selecciébn natural
no ha tenido tiempo de desarrollar una biota adaptada a estas
condiciones, aunque més tarde, con mds disponibilidad de tiempo, lo
podria hacer, y entonces la diversidad seria mucho mds alta que la
actual y quizd llegara a ser tan alta como la de los tropicos. No se sabe,
en realidad, silas comunidades de las latitudes mas altas han alcanzado
su pleno potencial de diversidad, por lo que hay razones que hacen
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dudar de que e] argumento del “tiempo” sea suficiente para explicar su
estado actual de diversidad,

Es obvio que el control de diversidad no puede estar reducido a un
solo factor sino a la estabilidad ambiental general y la fluctuaciéon de
uno cualquiera o de todos los factores del ambiente influird
decisivamente en el grado de diversidad: las altas diversidades solo
pueden alcanzarse en ambientes estables,

Hemos visto que la fluctuacién de la temperatura en latitudes muy
altas apenas tiene valor y que con respecto a este factor el ambiente es
mas bien estable y sin embargo la diversidad es baja, Pero conviene
recordar que en esas latitudes altas hay otras variables
medioambientales que registran all{ sus maximas fluctuaciones: las
variaciones de salinidad, por ejemplo, que se originan estacionalmente
por fusion del hielo y que afectan en gran medida a los organismos en
general, Otra variable de especial interés, es la energia solar que alcanza
en las latitudes altas su mayor variabilidad: desde una situacion de casi
estabilidad en el ecuador, donde los dias son aproximadamente de igual
duracién todo el afio, se pasa a los polos, donde las fluctuaciones son
tan grandes que los dias.son estacionales.

La estabilidad climatica parece también correlacionarse con las
variaciones longitudinales de la diversidad: las plataformas marinas que
tienen climas altamente variables, contienen menor niimero de especies
que aquellas otras que tienen climas mas .uniformes, parecidos a los
mar{timos normales, incluso a igualdad de latitud, siendo la radiacién
solar esencialmente la misma,

Pese a su influencia, la consideracién aislada de factores como los
comentados, p.ej. la temperatura, no explica por si misma el control
de la diversidad, pero puede influir sobre ella al actuar en forma in-
tensiva e imprevisible. Un cambio regional en la temperatura podria
causar extinciones locales de algunas especies y, mientras que éstas son
reemplazadas por otras mejor adaptadas al nuevo régimen de
temperaturas, otro cambio de temperatura o de algin. otro factor
podria eliminar otras especies, y asi sucesivamente; y la biota, debido a
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cambios ambientales imprevisibles e irregulares, se iria enriqueciendo en
especies con adaptaciones cada vez mdas apropiadas. Este es un
mecanismo o modelo de control de la diversidad en el que actfian
factores que no son en realidad limitantes s,str, de la diversidad. Muchas
comunidades de organismos son afectadas por tales factores, Sin
embargo es dudoso que estos factores puedan explicar las tendencias
principales de la diversidad de los océanos actuales y delos del pasado.
Las especies en las latitudes bajas e intermedias no parece que estén
sujetas a estas clases de cambios ambientales, ni el nimero de especies
puede estar regulado por un proceso de extincidbn local debido a una
serie de fluctuaciones imprevisibles del ambiente. Entonces hay que
pensar que si la variabilidad ambiental controla la diversidad de las
especies durante largos periodos de tiempo, debe haber algiin factor del
que dependa esencialmente la diversidadl es decir, que controle el
nimero de especies del ecosistema!’ y que no permita que entren otras
especies adicionales cuando el ndmero de las existentes alcance un
nivel méximo, més alld del cual ninguna otra mis podria ser admitida,
Los dos factores ambientales, ya mencionados, que cumplen estos
requerimientos son: el espacio vital y los recursos troficos —nutrientes y
luz solar para los vegetales (que son los productores primarios) y el
alimento (organismos o fragmentos de organismos) para los animales.
Para comprender por qué los recursos troficos pueden ser considerados
como factores limitantes de la diversidad hemos de examinar una
cuestidn previa: las estrategias adaptativas.

Los ecosistemas estin. formados por poblaciones que estin
adaptadas a un régimen de condiciones fisico-quimicas determinadas, El
régimen puede ser favorable a poblaciones grandes o pequefias,
omnivoras o troficamente especializadas, ubicuistas o restringidas en el

A ————————

17.- Sistema formado por individuos de diversas especies que viven en un ambiente de
caracteristicas definibles y que estdn implicadas en un proceso dindmico de interrelacién,
ajuste y regulacién, que da por resultado la evolucién de las especies contenidas en él, la
evolucién del propio sistema (sucesién ecoldgica) v el establecimiento del concepto de
comunidad.
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espacio; el ecosistema estard constituido, en ultimo término, por las
clases de especies que resulten favorecidas por el régimen, o lo que es
igual, su estructura dependerd de las adaptaciones de sus poblaciones
componentes,

Si los recursos troficos constituyen un factor de regulacion.

importante, es porque requieren, por parte de las poblaciones que
sustentan, estrategias adaptativas especiales. El término “estrategia
adaptativa”, tal como los empleamos aqui, no tiene un significado
teleoldgico, denota simplemente los resultados de la seleccion. natural
en la adaptacién a un modelo ambiental determinado,

En los ambientes en los que los recursos tréficos fluctiian mucho,
las poblaciones‘ tienen que estar preparadas para sobrevivir durante los
periodos de escasez, cuando los niveles de recursos sean bajos e incluso
lleguen a faltar. Cabe esperar que en estas circunstancias la extincién sea
alta, Las poblaciones podrdn resistir estos periodos adversos
desarrollando estrategias diversas: disminuyendo el ritmo del
metabolismo; produciendo zigotos que permanezcan en estado de vida
latente; estableciendo épocas de ayuno, o por otros medios, Para las
poblaciones que se enfrentan con periodos inclementes, es ventajoso
que tengan un gran nimero de individuos, porque asi tendrin mayores
oportunidades de sobrevivir, No obstante, si el mecanismo en si es
positivo, podria no ser suficiente, Hay vatios factores que contribuyen a
una estrategia adaptativa para este fin: un alto potencial reproductivo
incrementard rdpidamente las poblaciones —si las condiciones
mejoran—, para que estén preparadas para resistir una ulterior fase de
deterioro; una alimentacion amplia, omnivora, a base de presas variadas,
permitird un mejor enfrentamiento con la escasez o falta de alguna de
ellas, Si las poblaciones dependieran tan sdlo de unos pocos alimentos,
si fueran troficamente especializadas, podrian sufrir una grave
mortalidad e incluso una extincion al faltarles el alimento especifico,

Otro factor enormemente interesante es la tolerancia de las
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poblaciones a vivir en la mayor variedad posible de habitats! 8, es decir
su ubicuidad, Si una poblacion no estd restringida a un margen estrecho
de condiciones ambientales pronto se expansionari para llenar otros
espacios habitables, y asi mantendrd un gran tamafio, Ademds, cuanto
més diversos sean los tipos de habitats que una poblacién ocupe,
mayores serdn las oportunidades de que llegue a dreas que sean menos
pobres en recursos, Esto pone de manifiesto que la heterogeneidad
espacial es otro factor a tener en cuenta en la regulacidén de la
diversidad,

Todos estos factores dan un modelo de estrategia adaptativa propia
de poblaciones generalizadas, flexibles, adaptadas a un amplio espectro
de condiciones ambientales, Estas poblaciones se caracterizan por estar
constituidas por. organismos de talla media pequefia, crecimiento rdpido
y vida corta. Las poblaciones que gozan de esos atributos son
oportunistas y en consecuencia buenas especies colonizadoras,

En los ambientes con recursos relativamente estables, por el
contrario, las poblaciones no sufrirdn falta o escasez de alimentos.
Como el abastecimiento energético estd asegurado y el régimen
ambiental es estable las poblaciones no estardn sometidas a situaciones
de presion ecoldgica y por consiguiente un potencial reproductor bajo
serd adecuado, Puede haber por supuesto otro tipo de razones,
—compensar la predacidén, incrementar la dispersibn, etc.—, para que en
cier tos casos se desarrolle un alto poder reproductor, De igual manera es
posible que estas poblaciones se alimenten de una sola o de pocas clases
de presas puesto que la produccion. es pricticamente constante, El
hecho de que ocupen un espectro muy restringido de habitats tampoco
se puede considerar un preludio de extincidn, puesto que un modelo de
baja densidad y dispersiondiscontinuano es particularmente peligroso,
porque puede evitar o hacer menos intensa la predacién, En suma, para
evitar la predacioén, la reproduccién. excesiva u otras funciones, la

18.- Es el medio ambiente fisico en el que vive un taxon o grupo de organismos de
cualquier categoria. Un ecosistema puede contener multiples habitats.
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especializacion!® puede conducir a una reduccién en las exigencias de
recursos por parte de algunas especies, y permitir asf que ofras
aprovechen la energia anteriormente liberada, lo que posibilitaria un
incremento de la diversidad, '

Si estas diferentes estrategias son realmente seguidas por los
organismos bajo regimenes trdficos diferentes, entonces los ecosistemas
con ambientes en los que los recursos flucttien, deberdn estar
compuestos de especies con nichos ecolégicos relativamente grandes,
Estos ecosistemas serdn mas bien ineficaces si consideramos el €s¢aso
aprovechamiento de la energia que recorre su estructura, dado que la
oscilacion de los recursos implica el establecimiento de una cadena
tréfica simplificada, constituida por especies tolerantes —no
especializadas, En el caso de que nuevas especies entren en el
ecosistema, no resultard dificil que obtenganla energia necesaria para

su mantenimiento, aunque esto implicaria la reduccién de los TeCursos
de otras especies, lo que supondria sin duda, un mayor riesgo para la
supervivencia en dicho ecosistema. En el caso de un posterior deterioro
podria sobrevenir la extincién de algunas de estas especies a la que
seguiria un reajuste funcional en las restantes, tendente a mantener el
anterior nivel de diversidad,

En los ambientes de recursos estables, los ecosistemas tendrin
niveles de eficacia més altos, con mayor aprovechamiento de energfay
con estabilidad continua hacia niveles tréficos més elevados, de manera
que un nimero relativamente grande de. poblaciones especializadas y
eficaces podrd acomodarse dentro del margen impuesto por las con-
diciones de los habitats. En este caso la inmigracién de nuevas especies
no serfa ficil dado el alto nivel de explotacién energética existente.

19.- La especializacién consiste en modificaciones que sufren ciertos érganos de un
organismo o el organismo en su casi totalidad, con respecto a su condicién ancestral, para
la realizacién. de una funcién concreta o un conjunto de funciones interrelacionadas con
la mdxima eficacia posible.

El adjetivo especializado se aplica a organismos muy adaptados a nichos ecolégicos
restringidos. '
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No obstante, si se produjera, supondria una adecuada respuesta a
la exigencia de un elevado nivel de especializacién ¢ a una competi-
tividad que superara los margenes de reaccién de la biota previamente
establecida. Sélo en el primer caso se produciria un notable incremento
en la madurez del ecosistema —aumento de la diversidad— y de ahi
una mayor eficacia de la utilizacién de la energia del medio.

Segin lo expuesto, se puede deducir que la diversidad en los am-
bientes tr6ficamente estables deberd ser mds alta que en los inesta-
bles. De acuerdo con estos modelos de estrategia adaptativa, la esta-
bilidad relativa de los recursos tréficos representa un factor limitan-
te de la diversidad. Entre los dos modelos analizados existe una evo-
lucién, de forma que la vida actia como factor estabilizador de su
propio medio y asf, en una sucesién.ecologica, se realiza la transicién.
del modelo fluctuante al de recursos estables,
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EXTINCION

La extincién2?® es una consecuencia de la evolucion; un caso limite
de la diversificacidn, La extincidn de las especies puede resultar de la
competicidén con otros organismos, de enfermedades o de un cambio
ambiental, Una vez que la poblacion ha descendido por debajo de un
nivel critico, la especie es incapaz de renovarse por si misma y
sobreviene la extincion,

Hay dos maneras esencialmente diferentes de abordar el estudio de
la extinciébn: una es investigar los motivos que causaron mortalidades o
restringieron los ritmos de crecimiento de las poblaciones y de esta
forma las condujeron directamente a la extincion; la otra busca las
causas que subyacen en esos motivos, las cuales estin siempre presentes
y son las que realmente provocan la extincion,

Los factores que parecen originar extinciones son numerosos: los
climas cdlidos o frios, los cambios de salinidad, las fluctuaciones del
oxigeno atmosférico, la reduccién del espacio vital, la depredacion, la
radiacion .césmica, etc, Todos estos factores han sido sugeridos por
distintos autores, en varios contextos y en combinaciones diferentes,
como causas de extincion.

20.- La extincién es la desaparicién de un taxon. La extincién total tiene lugar cuando

desaparece el ultimo individuo de la ultima poblacién de un taxon. La extincién filética

. ocurre cuando un taxon se transforma en otros, ésta es la llamada extincién por evolu-
cién.
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Las teorias ecolodgicas se han ocupado ampliamente de los
problemas del control de la diversidad en los ecosistemas actuales. Los
procesos de especiacion llenan la bioesfera, creando gran cantidad de
especies nuevas a ritmos muy elevados, Si todas las formas
potencialmente nuevas sobrevivieran, muy pronto la diversidad se
incrementaria enormemente, Para mantener el control a un cierto nivel
hay dos procedimientos: la supresidn de la especiacion y la extincion,
La mayor parte de los mecanismos de regulacidén de la diversidad
tienden a suprimir la especiacidn, Si partimos del supuesto de que la
biosfera tiene una capacidad maxima y sélo puede contener un ntimero
limitado de especies, cuando esta capacidad limite sea alcanzada la
formacion. de nuevas especies quedard suprimida mientras que las
condiciones ambientales no cambien, '

El éxito de una especie, o lo que es igual, el de sus poblaciones,
requiere una buena relacion adaptativa entre su composicion genéticay
el ambiente en que vive; la alteracién de este tdltimo producird la
ruptura del equilibrio adaptativo,

A partir de la teoria de la evolucion. pueden predecirse los
resultados generales de los cambios ambientales; al ir cambiando el
ambiente las especies tiene necesariamente que evolucionar y adquirir
nuevas adaptaciones o extinguirse, El registro fosil ilustra con bastante
fidelidad esta alternativa, A lo largo de la historia de la vida se van
produciendo extinciones y pseudoextinciones?! en forma méis o menos
continua aunque con velocidades variables en el tiempo.

Cuando se produce un cambio ambiental, éste afecta a la mayoria

de los taxa existentes, independientemente de su mayor o menor
longevidad, es decir, de la fase del ciclo bioldgico en que se encuentren,
El cambio ambiental puede ser gradual o intermitente y los resultados,
necesariamente, traducirdn las caracteristicas del mismo, Hay ambientes

21.- Término empleado para expresar la escisién de un phylum en dos conjuntos de
poblaciones no interfecundas que seran el punto de partida de dos nuevos phyla. Se
podria considerar como un caso particular de extincién filética.
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fluctuantes y éstos exigen que sus habitantes dispongan de estrategias
adaptativas flexibles, pero esto no significa, en modo alguno, que las
especies adquieran capacidades para enfrentarse con futuros regimenes
ambientales,

El desarrollo de los linajes pasa por fases de expansién y radiacién
adaptativa que van seguidas por otras de actividad evolutiva
excepcional, la cual después decrece,en la mayoria de los casos, dando
lugar finalmente a la extincion de gran parte de los linajes descendientes
y a la especializacion adaptativa de los restantes, Estas distintas etapas,
que aparecen en forma tan generalizada pero irregular en la historia de
los linajes, han sido comparadas con la juventud y senectud de los
individuos. Seglin esta idea, l0s linajes que estin a punto de extinguirse
pueden identificarse por medio de ciertas caracteristicas de ‘““senectud
racial”: incremento excesivo del cuerpo??2, aparicién de espinas,
pérdida de los dientes o de otras estructuras, etc. Actualmente se han
interpretado acertadamente cada una de estas caracteristicas como una
adaptacion que mejora la eficacia bioldgica de determinados tipos de
vida, Por otra parte, nunca se did ninguna razon. bioldgica convincente
de la “senectud racial” o “senectud del phylum”, ni tampoco se ha
presentado ninguna prueba que lo confirme, El hecho de que la
extincion afecte a taxa de diferentes edades sugiere que no existe
analogia entre el ciclo bioldgico de los individuos y el de los phyla. El
registro fosil pone claramente de manifiesto que tanto los animales
grandes como los pequefios, los de organizacién sencilla como los mas
complejos, los dotados de dientes como los que carecen de ellos, se
extinguen al cambiar las condiciones ambientales y no por un proceso
innato de envejecimiento, Es verdad que las formas altamente
especializadas estin menos capacitadas para enfrentarse a los cambios
ambientales que las flexiblemente adaptadas. Las formas especializadas
poseen, por lo general, morfologias bastante elaboradas o extrafias

22.- Se conoce con el nombre de gigantismo. Es el tamafio excepcionalmente grande
que alcanzan ciertos organismos, o partes delos mismos, y que suele coincidir, aunque no
siempre, con estadios seniles de su desarrollo.
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dentro de sus grupos y esto podria haber conducido a la teoria de la
“senectud racial delos phyla®,

Existen dos tipos de extincidén que parece que se solapan: uno de
ellos resulta de la disminucion. del nliimero miximo de especies, ya sea
de toda o de parte de la biosfera; el otro es el resultado de cambios
ambientales motivados por factores bibticos o fisico-quimicos, que
resultan perjudiciales para las adaptaciones de algunos linajes, El primer
tipo de extincién depende de ladiversidad, el segundo es independiente
de la misma,

Las extinciones independientes de la diversidad parece ser que se
producen de forma més o menos continua. Entre los factores que las
provocan estan los climaticos: al aumentar o disminuir la temperatura
se producen extinciones, Estas extinciones ordinariamente liberan
energia, probablemente aquella que fue utilizada anteriormente por los
linajes extinguidos y que podria ser utilizada de nuevo para el
sostenimiento de nuevas especies, Estas, en un principio, actuardn como
poblaciones inmigrantes, preadaptadas a las nuevas condiciones
ambientales, y, como tales, encontrarin escasa competencia por dicha
energia. Frecuentemente estas poblaciones inmigrantes, alopatricas?3
con respecto a las originarias, se transforman con el tiempo en especies
independientes. De esta forma, las extinciones independientes de la
diversidad tienen lugar paralelamente a fases de cladogénesis??, 1o que
permite la renovacion de parte de las especies de la mayoria de los
habitats. Durante tales renovaciones puede cambiar significativamente
el dominio relativo de un grupo por otro dentro de la biota, seglin sea
favorecido uno u otro por la direccidon. del cambio ambiental,

Las extinciones dependientes de la diversidad pueden producirse
local o globalmente y a veces se han producido a tal escala que han

23.- Poblaciones o especies que ocupan contemporaneamente 4reas geograficas
diferentes.

24.- Proceso evolutivo que por divergencia da lugar a nuevos taxa; en ocasiones puede
considerarse sinénimo de radiacién adaptativa. El término fué definido en relacién con el
“proceso de macroevolucién.
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afectado profundamente el grado de diversidad de la biota .de todo el
planeta; son las extinciones masivas o grandes crisis faunisticas.

La disminucion del nimero maximo de especies que provoca la
extincidn, no puede ser contrarestado por la diversificacion hasta que el
mecanismo de la evolucidén no eleve la capacidad de la misma. La
disminucién del nlimero méiximo de especies implica, generalmente,
cambios de los regimenes de recursos troficos o en la heterogeneidad
espacial, factores de especial importancia en los fendmenos de
diversificacion como ya se vio anteriormente, Estos factores pueden
estar sometidos tanto a cambios episddicos como graduales,

La variabilidad de los regimenes de recursos troéficos aumenta con
los cambios estacionales, Esto suele ocurrir cuando los continentes se
desplazan a latitudes elevadas o cuando aumenta la continentalidad, En
las aguas marinas someras el suministro de. nutrientes puede ser
estacional o irregular y estar asociado a la continentalidad.Cuando
desciende el nivel del mar quedan emergidas superficies extensas de las
palataformas marinas y e resultado es un aumento de la
continentalidad. El mismo efecto se produce cuando los continentes
rodean mares relativamente pequefios o cuando las tierras emergidas se
unen para formar contienentes mayores o supercontinentes, En el
dominio terrestre, de igual modo, pueden producirse aumentos de la
estacionalidad con el descenso del nivel del mar o con la unidn de los
continentes, sobre todo en el interior de los mismos al estar més alejado
de la influencia del mar, Todos estos cambios tenderdn a disminuir el
nimero maximo de especies de los ambientes afectados, disminucién
que podria conducir a la extincién. La reduccidén del bioespacio
ocupado por las comunidades bentdnicas?® al descender el nivel del
mar, incidird gravemente sobre éstas al desarrollarse fenbmenos de

25.- Se aplica a los organismos que viven en relacién con el fondo del mar, bien sea
fijos al fondo (bentos sésil) o con libertad de movimientos sobre el mismo (bentos vagil).
Ambos tipos constituyen el epibentos en oposicién al endobentos que est4 formado por
los organismos que viven enterrados en el sedimento o en galerias que ellos mismos
excavan.
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competicion. interespecifica, que dardn lugar a extinciones de grupos
importantes de especies,

La heterogeneidad espacial, cuya influencia en los procesos de
diversificacién ha debido ser tan decisiva, también ha variado con el
tiempo. A escala global esta variacién es el resultado de dos fenémenos
que se interrelacionan: la fragmentacién o fusion de los continentesy la
variacion. de los gradientes térmicos latitudinales, o sea, la variacion,
climatica, Ambos fenémenos son el resultado de la tectdnica de
placas?6, Fl gradiente climatico puede ser alterado por cambios en la
posiciébn de los continentes y por la orientacién de las cadenas de
montafias, Cuando el gradiente climdtico es elevado, como ocurre
actualmente, la mayorfa de las especies, que son poiquilotermas, no
puede extenderse mucho en sentido latitudinal porque los cambios de
temperatura son grandes, Como consecuencia, se diferencian provincias
climiticas latitudinales, cada una de ellas ocupada por un conjunto de
especies caracteristicas limitadas climaticamente, En el Jurdsico y
Cretécico, con respecto a las faunas de ammonites y belemnites,
existieron dos provincias; la boreal?? y Ia mediterranea, caracterizadas
por la presencia de taxa endémicos distintos, Si el gradiente climético se
redujera, como consecuencia del desplazamiento de los continentes
hacia latitudes mas elevadas, se reducirfa la provincialidad y se
originarfan extinciones al desaparecer las barreras climiticas que
separan las biotas de provincias contiguas,

26.- Es la teorfa que establece que la litosfera o corteza terrestre estd dividida en placas
méviles que se desplazan lateralmente. En virtud de los movimientos de las placas, unién
Yy separacidn, la extensién y configuracién de los océanos y continentes ha cambiado
profundamente a lo largo del tiempo geoldgico. Para una ampliacién del tema consul-
tense entre otras obras:

a) LE PICHON, X., FRANCHETEAU, J. y BONNIN, J. (1973). Plate tectonics. Ed.
Elsevier. Amsterdam.
b) TARLING, D. y TARLING, M. (1971). Continental Drift: a study of the Earth’s
Moving Surface. Garden City, New York. Doubleday & Co., Inc. :
27.- Algunos autores sostienen que ésta provincia no es de origen climatico sino quees
debida a un régimen de hiposalinidad.
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La colision de los continentes por la misma causa, movimiento de
las placas corticales, puede provocar extinciones dependientes de la
diversidad en el d4mbito marino; al fusionarse dos provincias de aguas
someras, que anteriormente estaban separadas por barreras topogréaficas,
sus biotas respectivas también lo hardn y el nimero maximo de especies
quedard sobrepasado en la Gnica biota nueva que se forma, Este hecho
puede provocar la extincidn de la fraccion endémica completa de una
de las biotas, La causa primaria de dichas extinciones seria la reduccion.
de la heterogeneidad espacial a nivel provincial, pero la causa proxima
es en realidad la competencia, suplementada frecuentemente por un
incremento de la mortalidad, debido a la introducciébn de nuevos
depredadores, parasitos, etc., dela biota de una provincia en la otra,

Otra de las causas fundamentales de extinciébn en el dominio
marino, asociada con los cambios del nivel del mar, es la reduccién de
las dreas habitables de las palataformas marinas, hecho que dalugarala
intensificacion de la competencia y la consiguiente extincidén de las
comunidades que las habitan. En el dominio terrestre, el efecto seriala
unién de los contienentes que estaban separados por mares poco
profundos y la mezcla de sus respectivas biotas, las cuales darfan lugar a
extinciones como consecuencia dela competicién y depredacién que se
desarrollarian, Pero los descensos del nivel del mar pueden, en ciertas
ocasiones, aumentar la diversidad en el medio terrestre como un todo,
al incrementarse el area emergida y la heterogeneidad del ambiente.

La variacién total de las tasas de extincidn observadas en el registro
fosil a nivel de fémilia, dentro de un mismo phylum, puede atribuirse a
cambjos temporales en las tasas de cambio ambiental, pero las
diferencias en las tasas de extinciébn de phyla distintos parece que se
deben a la superioridad competitiva, Un ejemplo en parte utilizable, lo
ofrecen los mamiferos en relacidén con los bivalvos. En principio, se ha
sugerido que la competencia es la responsable principal de las
diferencias de las tasas de extincibn: los grupos con una tasa de
renovacién elevada son aquellos en los que las especies compiten mas
vigorosamente entre si, Esta correlacion resulta aceptable puesto que las
presiones de competencia, en momentos en que existen otras tensiones,

45



ASUNCION LINARES RODRIGUEZ

pueden ser decisivas, En realidad esta consideracion puede extenderse al
caso general de especies cuyas poblaciones se encuentran bajo una
fuerte presion ecolodgica, cualquiera que sea la causa de la misma, ¥
como consecuencia resultan especialmente vulnerables a la extincion,
Estas especies tienen frecuentemente formas de vida més activa y
vigorosa, muestran elevadas tasas metabolicas y requieren mayor
cantidad de energia,

Las tasas de extincidon de las especies son superiores a las de los
géneros y familias, pero es dificil inferirlas del registro fésil. La es-
pecie promedio de mamifero terrestre tiene una duracién de unos
50,000 afios, mientras que en invertebrados marinos el promedio oscila
alrededor de un millén. de afios, Cabria imaginar que pudiera haber
especies que duraran aln mas, adquiriendo las adaptaciones adecuadas a
los nuevos ambientes que han de ir apareciendo, Pero la realidad es que
la evolucion no es previsora y que actlia continuamente pero para hacer
mas optima la adaptacion a las presiones de seleccidon que compiten, Las
tasas elevadas de extincidn constituyen, en parte, una medida del éxito
de la evolucidn para alcanzar un elevado grado de adaptacidn y de
efectividad de las fuerzas conservadoras y estabilizadoras responsables
de la coadaptacion del acervo genético. No puede pues resultar extrafio
que muchas especies en las que los fenébmenos de competicién y
depredacion alcanzan valores minimos —lo que implica un alto nivel de
especializacion— sean incapaces de hacer frente al reto que supone el
establecimiento de un nuevo ambiente y, en consecuencia, muestren
una gran propension a la extincion,
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Acabamos de hacer unas consideraciones generales sobre los
procesos de diversidad y extincidon y sobre los factores reguladores
encargados de mantener el equilibrio de la biosfera en un medio
ambiente continuamente cambiante. La dindmica compleja del proceso
extincidn-diversificacién, cuyo mecanismo en gran parte nos es
desconocido, ha dejado evidencias claras en ¢l registro fosil, Pero las
caracteristicas de esas evidencias no han sido las mismas a lo largo delos
tiempos geolOgicos,

Si se sigue el registro de la épeca Fanerozoica se va haciendo cada
vez mas patente la variacibn morfoldgica y taxondmica de los
organismos, los cambios temporales de los regimenes ambientales, las
tendencias que han seguido los cambios estructurales de los ecosistemas,
etc. A partir de esta informacidon se pueden estimar los niveles de
diversidad de las distintas categorias taxondmicas en un tiempo dado
cualquiera,

La figura 1, muestra el registro de diversidad taxondmica de los
invertebrados marinos provistos de esqueleto durante la época
Fanerozoica, Los phyla o grupos estructurales basicos, no muestran
demasiados cambios, pero las categorias inmediatamente inferiores,
clases y O6rdenes, crecieron rdpidamente durante el Cdmbrico-Or-
dovicico, alcanzaron cierta estabilidad en el Paleozoico medio y
descendieron después hasta llegar a un minimo hacia el final de la
era, hace unos 225 millones de afios. A partir de ese minimo, las cla-
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ses se mantuvieron a nivel casi constante y se puede afirmar que en la
actualidad permanecen aproximadamente al mismo nivel que en el
Paleozoico superior, Los oOrdenes, a partir de este Gltimo,.han
aumentado ligeramente, A nivel de familia se puede seguir igualmente el
ritmo de apariciones y desapariciones de los mismos grupos, pero en
este caso, la grafica de la diversidad de las familias, a partir del minimo
registrado en el Paleozoico superior, vuelve a ascender rapidamente a
través del Fanerozoico llegando a sobrepasar en el presente los niveles
iltimos més altos registrados en el Cenozoico, Presumiblemente los
géneros y las especies han estado representadas por niveles mis altos de
diversidad en el Cenozoico que en el Paleozoico, y en los mares actuales
se sigue comprobando este incremento,

& £ & & & &
§ F o8 & e F 5§
g s &F F§ FFEFFE
§ F&fd §F £SEFFSF

Fllos

Clases
Ordenes

s? Famiiias

0%,
~ c&/_.x\\__

! Ciases

[frofmmm e e e wmmmm

o Fllos

Figura 1.- Diversidad de taxa de categorfas superiores durante el Fanerozoico
(VALENTINE, 1969)
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En el grifico de la figura 2 se destaca cierto nimero de olas de
extincion seguidas, generalmente, por olas de diversificacion.La ola de
extincion del Cambrico fue acompafiada de una elevada tasa de
diversificacién que se ha identificado con la radiacién de los primeros
organismos provistos de esqueleto, Resulta evidente, que un exceso de
extincion respecto a la diversificacién disminuye el nivel de diversidad,
mientras que el proceso contrario lo aumenta, La importante ola de
extincion del Pérmico superior no fue acompafiada ni seguida por otra
de diversificacion significativa, por lo que se origind la mayor crisis
faun{stica conocida,

Los modelos de apariciones y desapariciones que revela el registro
fésil, han sido interpretados por diveros autores y han llegado a resul-
tados coincidentes. Sin embargo, como el registro es bastante incom-
pleto e irregular, hemos de pensar que los f6siles que se; han conser-
vado no reflejan realmente la diversidad que el taxon debidé alcan-
zar en la época en que vivid ni aln siquiera en el caso de los ani-
males provistos de esqueleto. En cambio, la mayoria de las
extinciones probablemente son reales, ya que debido a la “‘ley” de
irreversibilidad los linajes que desaparecen mo vuelven a aparecer,
Ademas, muchas de las extinciones reales han debido producirse con
cierto retraso respecto a los Gltimos registros, Por otra parte, las
primeras apariciones de un taxon tienen que presentar cierto retraso en
relacion al momento de su radiacién y diversificacion puesto que tiene
que mediar el tiempo suficiente para que llegue a ser abundantey deje
registro, De todas formas, los modelos generales de diversidad y
extincidon. parecen ser bastante fiables aunque el registro sea irregular e
imperfecto,

Los cambios morfoldgicos y taxondmicos de diversidad siempre
estdn . provocados por variaciones medioambientales, El motor de
cambio inmediato parece haber sido el movimiento de los continentes,
es decir, la tecténica de placas. KURTEN (1969) sugiere que la diversi-
dad de los reptiles en el Mesozoico y la de los mamiferos en el Cenozoi-
co, es debida en parte a diferentes modelos de distribucién de los conti-
nentes en las dos eras. Segtin la teoria de Ia tecténica de placas, la gran
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Figura 2.- Apariciones y extinciones de Familias bien esquiletonizadas del
bentos marino durante el Fanerozoico (VALENTINE, 1969)

diversidad geogrifica y el aislamiento de los continentes en el
Cenozoico fueron los responsables de la elevada diversidad de los
mamiferos a nivel de orden,

Los principales cambios ambientales que tuvieron lugar en e}
Paleozoico superior, se cree que fueron debidos al acoplamiento gra-
dual de las masas continentales que dieron lugar a la formacion de la
Pangea“. Como consecuencia debidé disminuir mucho ei ntimero

R ——

28.- Supercontinente Ginico que se formé a finales del Paleozoico por la unién de todos
los continentes preexistentes.
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maximo de especies, La provincialidad se redujo considerablemente: de
cinco provincias que existian en el Pérmico se descendid a dos e incluso
a una en el Tridsico, Esta escala de reduccién justifica la extincién de
més del 50 por ciento de los taxas; el porcentaje exacto dependerfa del
grado de endemismo. Por otra parte, el incremento de la masa
continental aumentaria la ‘‘continentalidad”, es decir, el grado de
perturbacion. de las condiciones atmosféricas y ocednicas, creando mas
fluctuaciones ambientales, mayores diferencias estacionales en las
temperaturas y, en ultimo término, intensificando las fluctuaciones
de los recursos troficos, factores todos que provocarian reducciones
adicionales en el n0mero méiximo de especies, Las formas mas
especializadas debfan presentar ciertas desventajas y dar lugar a una
proporcion extraordinariamente alta de linajes extinguidos, Enla etapa
final de la unidn delos continentes para constituir la Pangea, tuvo lugar
una importante regresion marina que fue acompafiada de la destruccién
de numerosos habitats y, como consecuencia de la reduccidn. de la
superficie de las plataformas marinas, se debieron incrementar también
los fendmenos de competicién y depredacién con la siguiente dismi-
nucién del nimero maximo de especies.

Debido a todas estas causas, que resultan de los cambios en el
cuadro ambiental, que a su vez esti asociado y en cierto modo
condicionado a una configuracién concreta y particular de los
continentes, se debié producir la extincidén de un enorme nimero de
linajes. Las causas proximas de la extinci6on tienen que haber variado
mucho segiin los grupos de organismos. La presién que supone la com-
petencia y la predacién por parte de los linajes introducidos o de linajes
mejor preadaptados a las nuevas condiciones ecoldgicas, asi como la
destruccion de los habitats, o la alteracidon de los recursos tréficos,
debieron incidir de forma muy distinta en los diversos taxa provocando
extinciones simultineas y coincidentes de ciertos grupos y dejando
indemnes a otros. Estos resultados sorprendentes y al mismo tiempo
“misteriosos” del proceso de extincidn, constituyen uno de los
problemas mas oscuros y mas dificiles que tiene planteados la
Paleontologfa.
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Mientras que se conservara estable la configuracion de la Pangea, la
diversidad de los organismos marinos se debié mantener baja. Durante
el Trigsico medio, y posteriormente, una transgresion marina se exten-
di6 sobre grandes dreas de los continentes, lo que fue facilitado por el
alto grado de arrasamiento que éstos habian sufrido, aumentando asi
el bioespacio en el que se podrian instalar nuevas especies. La diversidad
se incrementd, como se refleja en el registro f6sil, aunque este aumento
pudo ser debido, en parte, a que el registro dejado por los mares
someros o de plataforma es m s rico.

Durante ¢l Jurdsico y el Creticico la Pangea se fragmento en cierto
ntimero de continentes que fueron dispersandose progresivamente, La
consecuencia de esta ruptura fue un aumento considerable de la
diversidad debido a la existencia de poblaciones alopatricas al irse
creando barreras ocednicas que favorecieron el aislamiento y los
fendmenos de cladogénesis. Al continuar los continentes su movimiento
de traslaciéon hacia latitudes mds altas, adoptaron una configuracién
que dio lugar a fuertes gradientes térmicos, lo que permitié la for-
macion de provincias biogeograficas latitudinales y como
consecuencia el aumento de los endemismos, Ademas,. la estabilidad
media se incrementd al fragmentarse el supercontienente en masas mas
pequefias, con 1o que aumento atin. mas el nimero de taxa, Todas estas
adiciones dieron lugar al gran aumento de la diversidad al final del
Mesozoico superior, como se refleja en el registro fosil,

Como acabamos de ver las relaciones constantemente cambiantes
continente-océano influyeron sobre el clima, la circulacion oceédnica, la
provincialidad, la dispersiéon de los organismos, etc,, y en ‘ltimo
término, parece ser que fueron los modelos tectonicos del Fanerozoico
los reguladores de la diversidad faunistica a escala del planeta, Segln.
esta hipétesis la progresion en la diversidad global se correlaciona con
la de fragmentacién continental y la regresiéon de la diversidad con
el grado de acoplamiento de los continentes.

No es tarea facil la reconstrucciéon de la posicion. de los antiguos
continentes y la determinacion de los tiempos de importantes cambios
en la relacién continente-océano, A pesar de las dificultades inherentes
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a ambas cosas, los datos y andlisis de que se dispone permiten afirmar
que existe una notable correspondencia entre cambios bioldgicos
importantes y grandes acontecimientos tectdénicos, La correlacidon
evidentemente no es perfecta, Los cambios en las biotas marinas del
Ordovicico superior y Carbonifero medijo y los de las biotas terrestres
del Carbonifero medio y Jurdsico superior, no estin asociados a
episodios tecténicos conocidos. Por el contrario, la apertura del
Mediterrdneo occidental e Tethys, no se corresponde con ningin
cambio bidtico marino o terrestre; la unidn de Arabia con Eurasia
parece que tampoco estd relacionada con cambios en los organismos
marinos, aunque empiezan a descubrirse algunos indicios
paleobiogeogrificos de este acontecimiento, No obstante, las evidencias
aportadas por numerosos trabajos recientes apoyan la hipétesis que los
cambios en las configuraciones de los continentes y océanos es decisiva
en la historia dela vida.

Cabe esperar que los organismos reaccionen ante acontecimientos
como la apertura o cierre de un acéano, Tales hechos repercutirdn en la
circulaciéon marina, en la facilidad de dispersién de los organismos,
ademas de tener otras incidencias ecolébgicas, El efecto biologico de la
expansiéon de un océano no debe causar inmediatamente cambios en las
biotas marinas, pero podrfa iniciar cambios més o menos profundos en
las terrestres a medida que se iba acentuando el aislamiento de las
mismas al separarse los méirgenes continentales. En cambio, el cierre de
un océano puede repercutir primeramente en las biotas marinas y hacia
el final del episodio en las continentales. De las consideraciones que
acabamos de hacer se deduce que hay un tiempo de respuesta biologica
ala relacién continente-océano,

Para verificar la validez de esta hip6tesis causal es necesario una
predicciébn de cambio en la diversidad en relacidn con el cambio en la
estabilidad ambiental, Por el momento los ‘‘pronosticadores”
cuantitativos méis comunes de la diversidad estin basados en la relacion.
especie-area, Es bien sabido que las islas mas grandes tienen mayor
nimero de taxa diferentes que las islas pequefias, Esta relacion se
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expresa por la ecuacion:

S =CA?

S, es el nimero de especies; C, una constante de eficacia biolbgica que
depende del taxon analizado, de las particularidades de la regiéon
biogeogréfica y de la densidad dela poblacién; A, es el 4rea dela isla;y
z, un pardmetro cuyo valor tedrico es de 0,263 y generalmente oscila
entre 0,20y 0,35.

El 4rea de la isla no influye en si misma en la diversidad de las
especies pero si parece que es la que mejor predice el habitat fisico, el
cual influye mucho mas directamente en el proceso de diversificacion,
La constante de eficacia biologica C, varfa ampliamente por los factores
de que depende. Hay que tener en cuenta, ademas, que la ‘‘calidad del
medio ambijente” no es la misma para todos los organismos, En razén a
todo esto, el valor de C serd mas bajo en las regiones de fluctuaciones
ambientales impredecibles y mdas alto en los regimenes con factores
fisicos y bioldgicos mas constantes,

La aplicacion. de la ecuacidn a ciertos taxa de las islas de la region
nedrtica ha dado buenos resultados y se ha revelado como una buena
prediccion de la diversidad a nivel genérico e incluso de familia. La
cuestibn importante es ver sila ecuacion es aplicable también a las 4reas
. continentales. En algunos casos examinados se ha llegado a la
conclusion. de que es vilida, pero en otros los resultados en las
experiencias difieren de los predichos por la ecuaciéon, El hecho
importante a tener en cuenta es que la diversidad no aumenta
aritméticamente con el incremento del 4rea sino exponencialmente,

Los efectos de la extension del 4drea sobre la diversidad son
enormemente significativos. Consideremos un caso hipotético para
analizar los resultados tedricos de la ruptura de un continente (fig. 3).
Supongamos que el niimero de especies del continente original es igual
al valor predicho, S; = CAZ, y supongamos también que las especies
estdin uniformemente distribuidas por todo el 4drea continental, o sea,
que hay un gran cosmopolismo, Si el continente se divide en ftres
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fragmentos de igual drea A, y C es el mismo en cada continente, antes y
después de la fragmentacidn, el cambio en el nimero total de especies
en uno cualquiera de los tres nuevos continentes es igual a:

SZ A2 Z 1 ’ 26
= ={—- =071

Asi pues, cada continente resultante de la fragmentacién puede_
contener como maximo el 75 por ciento de las especies del continente
original. Pero los continentes nuevos, al principio de la separacion,
tendrdn demasiadas especies a causa del cosmopolitismo que hemos
supuesto y por consiguiente tendrd que extinguirse el 25 por ciento de
las especies del continente original. Es seguro que el aislamiento
creciente de los continentes nuevos originaré un aumento de la di-

-versidad global mientras se mantenga el modelo continental.

Examinemos ahora el caso contrario; el acoplamiento de los tres
continentes en uno solo (fig. 4), Supongamos que los tres tienen igual
drea A,, cada uno el numero de especies predichas S; y ademds una
asociacidén de especies endémicas, Silos tres continentes se unen para
formar un supercontinente de drea A, y C es el mismo en todos los con-
tinentes, antes y después de la unidn, el efecto de este triple aumento
en el drea, deberd dar un cambio en el niimero total de especies igual a:

S2 A Z )
2y - (3)0 6 _ 133

Sobre el nuevo continente habrd 1,33, o sea el 45 por ciento del
nimero de especies existentes en cualquiera de los continentes
previamente separados. A causa de la suposicion de que todas las
especies eran endémicas, el nuevo continente contendrd al principio
triple nimero de especies que cada continente original; una extinciéon.
del 55 por ciento deberd producirse para que asi contenga €l niimero
maximo de especies.
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Figura 3.- Ejemplo hipotético del efecto biolégico de la fragmentacién de un
continente en tres. Se ha supuesto que el continente imaginario te-
nia 100 especies. Ver comentario en el texto. (Tomado de FLESSA

i e IMBRIE, 1973),
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Figura 4.- Ejemplo hipotético del efecto bioldgico del acoplamiento de tres
continentes en uno. Se ha supuesto que cada uno de los continen-
tes contiene 100 especies. Ver comentario en el texto. (Tomado de
FLESSA e IMBRIE, 1973)
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Hemos partido en este anilisis especulativo de supuestos
completamente irreales: nunca se da en la naturaleza una distribucion
totalmente uniforme ni un endemismo absoluto, La aplicacién de la
ecuacion. en la mayoria de los casos supone una excesiva simplificacion
del proceso de diversificacién. por 1o que los resultados tienen més bien
un valor orientativo por el momento,

x %k ¥k k X

Con el resurgimiento de la movilidad, continental mds concreta-
mente con la tecténica de placas, tenemos ahora un medio de recons-
truir a grandes rasgos, muchos cambios importantes del marco
ambiental del pasado y resulta posible comparar las grandes
caracterfsticas de las secuencias bibticas y ambientales, En el caso de los
acontecimijentos del Permo-Tridsico y de épocas posteriores, una
comparacidén de este tipo sugiere que las principales extinciones y
diversificaciones representan ajustes evolutivos de las comunidades de
organismos a las configuraciones cambiantes del ambiente., Los
descensos del nivel del mar y la restriccion. subsiguiente de los mares
epicontinentales®’responden,en parte, del exiguo registro del Pérmico
superior y Trias inferior y son también los causantes de las grandes
extinciones de la época, por lo que se pueden correlacionar ambos
acontecimientos, La posterior divisibn del bioespacio en provincias
incrementd considerablemente la diversidad, pero restringid ademas la
extension. de muchas especies y, por lo tanto, la posibilidad de fosilizar,
A pesar de todo, el registro fosil indica, como ya hemos dicho varias
veces, un incremento de la diversidad marina que alcanzé sus cotas
méaximas en el Mesozoico superior y Cenozoico.

Las consideraciones anteriormente expuestas las podriamos resumir
de la siguiente forma: un andlisis global de los tiempos fanerozoicos
permite distinguir dos grandes fases en la historia de la vida, La primera
comenzd con la aparicién, durante el Precdmbrico superior, de los

29i- Mares cuya profundidad no sobrepasa los 200 m. y en los que la energia super-
ficial de olas y tormentas puede alcanzar el fondo; en ellos se acusan considerablemente
los cambios de nivel dando lugar a transgresiones y regresiones. Un ejemplo muy ilustra-
tivo es el Mar del Norte.
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metazoos y su ulterior diversificacién Ciambrico-Ordovicica y terminé
con la gran reduccidn de la diversidad en el Paleozoico superior, Se ha
interpretado este gran lapso de tiempo como una época de pocos con-
tinentes, escasas provincias biogeogrdficas y baja zonacién climdtica.
Los primeros metazoos, que serian también los primeros celomados y
otras formas generalizadas, eran comedores de detritus; la diversidad
parece ser que fue muy escasa. Probablemente se traté de una época
de enorme inestabilidad en los recursos alimenticios debido a la unién
de los continentes o a otra configuracidon continental especial. Apenas
si se tienen datos sobre la paleogeografia del Precdmbrico superior
y del Cidmbrico. Es posible que la aparicién del celoma estuviera re-
lacionada con la existencia de regimenes troficos inestables y que fuera
un medio para incrementar las ventajas de las faunas que se alimenta-
ban de los detritus del sedimento.

El aumento de la diversidad que se produjo durante el Paleozoico
medio puede atribuirse al aumento del namero de provincias y a la
estabilidad creciente de los recursos troficos, circunstancias que
favorecieron, sin duda alguna, la especializacion; ambos fendmenos
pueden correlacionarse con la separacion de las masas continentales, El
registro de esta época es abundante en sedimentivoros y depredadores,
Esta larga etapa termind con la formacidn de la Pangea que va a ser el
punto de partida dela segunda fase de la historia del Fanerozoico,

La ruptura de la Pangea comenzd inmediatamente después de la
gran crisis Permo-Tridsica y atin continiia en la actualidad, Es una época
de muchos continentes, de grandes gradientes térmicos latitudinales y

de una elevada provincialidad, La diversidad alcanzo cotas muy altas,

especialmente en los niveles taxonomicos mas bajos; familias, géneros y
especies,

En las dos fases historicas que estamos considerando se originaron
episodios de diversificacion y extincion. que alcanzaron amplitudes e
intensidades excepcionalmente grandes, Muchas de las extinciones se
hallan bien correlacionadas con acontecimientos clave dela tectdnica de
placas, como la colision de los continentes y ciertos episodios de
fransgresiones y regresiones marinas, Pero el efecto de los cambios
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ambientales, como hemos dicho anteriormente, varia segln. las
categorias taxonomicas, La diversificacion durante el Fanerozoico
inferior, a partir de linajes ancestrales generalizados, se produjo en un
bioespacio relativamente vacio, La formacién de gran niimero de tipos
estructurales distintos, y las variantes procedentes de los mismos, se
llevd a cabo con relativa velocidad, Fl nlimero de taxa superiores, clases
y obrdenes, super6 con mucho el existente en la actualidad, pero
probablemente no incluirian muchas especies, Cuando se produjeron
olas de extincion, la desaparicién de clases y Ordenes debid ser
relativamente elevada, Esta probabilidad se veriaincrementada alin mas
si los taxa estaban todavia poco preadaptados a los nuevos regimenes
ambientales,

Cuando se produjera una nueva diversificacion, el bioespacio vacio
seria ocupado por los descendientes, convenientemente modificados, de
los linajes supervivientes, A partir de un grupo ancestral generalizado no
se origina nunca una clase o un orden nuevo para sustituir al perdido,
Los linajes evolucionados corresponden a una categoria taxonOmica
inferior a la de los linajes extinguidos, puesto que constituyen
simplemente variaciones de taxa inferiores preexistentes, De esta forma,
al irse sucediendo las olas de extincidn, el nimero de taxa de orden
superior tendia a disminuir en relacion con el de taxa de orden inferior
que evolucionaba para ocupar los bioespacios que habian quedado
vacifos. Aunque en la actualidad el nimero de especies existentes en los
océanos es probablemente superior al que ha existido en cualquier
época —alrededor de ocho o diez veces mayor— el nimero de clases y
ordenes es inferior al que existido hace 400 o 500 millones de afics,

Algunas estructuras funcionales han surgido repetidas veces en
cierta varedad de taxa de orden superior. Un buen ejemplo lo
constituyen los animales epibenténicosso, que se alimentan de par-
ticulas en suspensidon aunque los dispositivos de captacion del
alimento hayan variado de unos taxa a otros, El plan estructural de

30.- Ver nota 25.
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muchos de los phyla y clases ha evolucionado para explorar otros tipos
de vida totalmente distintos aparte de seguir alimentindose de
particulas en suspension, Pero aunque éstos empleen métodos
completamente distintos para captar el alimento, su' convergencia
funcional es enormemente llamativa, Varios linajes de estos phyla han
evolucionado segQn. vias oportunistas, radiando una y otra vez en los
bioespacios recién. abiertos, a fin de adquirir una gran diversidad de
adaptaciones nuevas, como los filtradores o sedimentivoros sésiles.

La gran variedad de formas de adaptacion, combinada con el
nimero creciente de especies, en la mayorfa de los phyla, clases y
ordenes, hace que los taxa de orden superior sean cada vez mis inmunes
a la extincion, Si se comparan extinciones igualmente drédsticas, se
observa que en los Gltimos periodos han desaparecido menos taxa de
orden superior, La tGltima extincion. de una clase marina, dotada de
esqueleto, tuvo lugar hace 225 millones de afios vy la de un orden hace
unos 65 m,a,
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CONSIDERACIONES FINALES

A lo largo de esta exposicion, que ha resultado demasiado larga y
prolija a causa de mis limitaciones, he tratado de dar una vi-
sion del hecho que considero fundamental en la historia de la vida,
la diversificacién de los organismos a lo largo del tiempo y su coro-
lario, 1a extincién.

Insistentemente he hecho alusién al registro fésil, donde se en-
cuentran las evidencias mds claras del grandioso despliegue de la vida
en el pasado geoldgico. Es verdad que el registro fésil suministra al
paleontdlogo las principales pruebas y testimonios de los fenémenos
y procesos que han tenido lugar en el tiempo en relacién con la vida,
pero no es menos cierto que el registro, como fuente de informacién
bibliogrdfica, es también el resultado del trabajo y del estudio del
paleontblogo, que en su afin por desentrafiar los misterios de la vida
en tiempos pretéritos, pasa gran parte de su tiempo en el campo, ob-
servando y muestreando las secuencias de rocas estratificadas, con la
finalidad de encontrar hechos —los fésiles— que le sirvan de argumen-
to'y prueba de sus teorias. Una vez mds, v en este contexto tan par-
ticular, tiene sentido los versos del poeta: ‘“‘caminante no hay camino,
se hace camino al andar.”

Hemos visto que son los cambios ambientales los que desencadenan
el proceso de diversidad-extincién, que es el efecto principal del con-
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trol del equilibrio de la biosfera. También hemos comprobado que los
cambios ambientales son una consecuencia de la configuraciéon de los
continentes que hace variar continuamente la relacién continente-
océano. En una hipétesis ambientalista, sin duda, la distribucién de
los continentes es la clave de la historia de la diversidad: cuando los
continentes estdn fragmentados y ampliamente separados, la diver-
sidad crece a escala mundial; cuando, por el contrario, los continentes
se retnen la diversidad disminuye, llegando a producir incluso grandes
crisis faunisticas. En este esquema movilista, la curva de la diversidad
taxonémica es, casi una representacién concreta de las posiciones
de los continentes en los distintos perfodos de la historia de la tierra.
Los picos de méxima diversidad coinciden con épocas de separacién
de las masas continentales y los de méxima extincién con los de reu-
nién de las mismas. La tecténica de placas ha suministrado a la Paleon-
tologia el cuadro ambiental necesario para hacer m4s inteligibles y co-
herentes los fenémenos evolutivos en general y de manera especial los
paleobiogeogrdficos, tan intimamente relacionados con las variaciones
climdticas.

En un contexto estabilista, de una litosfera estable, no moévil, don-
de los continentes hubieran permanecido en las mismas posiciones
mutuas, las semejanzas entre faunas y floras terrestres, que actualmen-
te se encuentran separadas por centenares y millares de kilémetros,
se explicaban por la existencia de “puentes intercontinentales” que
fueron utilizados por los organismos para su expansién y dispersién
y después quedaron hundidos bajo las aguas ocednicas. Esta interpre-
tacién, aceptada corrientemente por los biblogos y gedlogos del si-
glo XIX para explicar las similitudes intercontinentales de faunas y
floras, fue negada a principios del presente siglo cuando WEGENER
habl6é por primera vez de movilidad continental en su teoria de “la
deriva continental”’.

Evidencias geofisicas y provenientes de distintos campos de las
Ciencias de la Tierra, entre ellas de la Paleontologia, llegaron a hacer
totalmente insostenible la idea de los puentes intercontinentales para
explicar la distribucion geogrifica de los organismos en tiempos geo-
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l6gicos pasados, asi como las semejanzas de los climas, importante
factor de control de la vegetacion.

La tectOnica de placas o tecténica global, formulada en la década
de los sesenta y que tuvo sus antecedentes en la teoria de la deriva
continental de principios de siglo, ha significado, dentro del campo
de las Ciencias de la Tierra, una verdadera revolucion cientifica en el
sentido de KHUN (1970), al haberse sustituido el viejo paradigma de
la estabilidad continental por el nuevo de la movilidad de las placas
litosféricas. El nuevo contexto de una litosfera en continuo cambio,
ha obligado a nuevos planteamientos de muchos fenémenos naturales,
entre ellos los relativos a la dindmica del proceso evolutivo que ya no
se concibe fuera de un marco ecolégico cambiante:

Cambios en el pensamiento cientifico, de transcendencia compara-
ble, ocurrieron en el siglo pasado. Recordemos la larga controversia
entre “catastrofistas” y ““uniformitaristas” que terminé con el triun-
fo de estos ultimos a rafz de la publicacién de la obra de LYELL, “Prin-
ciples of Geology”. La universal acogida que tuvo el principio del uni--
formitarismo fue la razén del gran desarrollo de la Geologia en el si-
glo pasado y también y en gran medida, tuvo una decisiva influencia
en la aceptacion, por parte de la comunidad cientifica, del paradigma de
la evolucibn orgéanica, Este fue el hito historico que hizo cambiar la filo-
sofia y la actitud de bidlogos y paleontdlogos a partir de mediados del si-
glo XIX, cuando se publicé y difundié la obra, “Onthe origen of species™.

La hipétesis de la tecténica de placas, como la de la evolucidon or-
génica, se han revelado enormemente unificadoras. Actualmente ya no
se puede estudiar el fenémeno evolutivo sin tener en cuenta el cambio
ambiental, como tampoco se pueden explicar ciertos fendmenos geold-
bientales, como tampoco se pueden explicar ciertos fenémenos geolé-
gicos prescindiendo de los organismos. Por todo ello, cada dia se hace
mds necesaria la integracién de los conocimientos de los distintos cam-
pos del saber en la interpretacién y solucién de problemas cientificos
concretos. Pero la diversidad de conocimientos y de metodologias ha
liegado a ser tan grande, que ya no es posible realizar una labor cienti-
fica puramente individual. Por ello, y concretamente en el campo de
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la Paleontologia, es aconsejable, yo dirfa mds, obligado, el trabajo en
equipo de especialistas de las distintas ramas de las Ciencias Biolégicas
y Geologicas. Solamente una colaboracién interdisciplinar y bien diri-
gida asegurard el éxito de la investigacidén paleontolégica y ayudard
a mejorar el conocimiento de la vida en el pasado.

Y asi, de esta forma, la Paleontologia contribuird a desvelar atin
mds la Historia de la Tierra, como ya se preceptiia en el Génesis... “y
el hombre dominard la Tierra...”
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