R

(S)
'Q/SJe/\!U(\Q'\ ‘



OrLGA GARCIA MORENO
ARMANDO MENENDEZ VISO
(EDITORES)

La gran historia del agua

2022



Reconocimiento-No Comercial-Sin Obra Derivada (by-nc-nd): No se permite un uso comercial de la obra original ni la
generacion de obras derivadas.

Usted es libre de copiar, distribuir y comunicar publicamente la obra, bajo las condiciones siguientes:

Reconocimiento — Debe reconocer los créditos de la obra de la manera especificada por el licenciador:
Garcia Moreno, O.; Menéndez Viso, A. (editores) (2022). La gran historia del agua. Universidad de Oviedo.

La autoria de cualquier articulo o texto utilizado del libro debera ser reconocida complementariamente.

No comercial — No puede utilizar esta obra para fines comerciales.

Sin obras derivadas — No se puede alterar, transformar o generar una obra derivada a partir de esta obra.

© 2022 Universidad de Oviedo
© Los autores

Algunos derechos reservados. Esta obra ha sido editada bajo una licencia Reconocimiento-No comercial-Sin Obra
Derivada 4.0 Internacional de Creative Commons.

Se requiere autorizacion expresa de los titulares de los derechos para cualquier uso no expresamente previsto en
dicha licencia. La ausencia de dicha autorizacion puede ser constitutiva de delito y esta sujeta a responsabilidad.
Consulte las condiciones de la licencia en:
https://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/legalcode.es

Este libro ha sido sometido a evaluacion externa y aprobado por la Comision de Publicaciones de acuerdo con el
Reglamento del Servicio de Publicaciones de la Universidad de Oviedo.

Esta Editorial es miembro de la UNE, lo que garantiza la difusion y comercializacion de sus publicaciones
a nivel nacional e internacional
Servicio de Publicaciones de la Universidad de Oviedo
Edificio de Servicios - Campus de Humanidades
ISNT: 0000 0004 8513 7929
33011 Oviedo - Asturias
985109503 /985 1059 56
servipub@uniovi.es
www.publicaciones.uniovi.es

ISBN: 978-84-18324-51-2
DL AS 2922-2022


https://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/legalcode.es
file:///C:/Users/Ana/Desktop/paginas%20de%20creditos/www.publicaciones.uniovi.es

PROLOGO: LA IMPORTANCIA DEL AGUA

I. EL SIGNIFICADO DEL AGUA EN LA GRAN HISTORIA
EL DESCUBRIMIENTO DEL PLANETA AZUL ..ccceeiiieiiiiainiiiiiiiiiiieeeeeeeeee

II.

III. EL AGUA EN LA TIERRA
EL PLANETA AZUL ..ooniii e

INDICE

EL CONCEPTO DEL AGUA ....uiiiiiiiiieeiie et et ettt e e e e e
PrIICIPIO «.ooiiiii i
Sustancia elemental ...
De elemento a compUEsto...........cc.uiiiiiiiisiie it
El agua como fuerza NiSEOrica ............occeueiiieiiiiiiiiiee e
Fuerza geologica .............ccocoiiiiiiiiiiiiiiiiiiinii
Fuerza vital ...
FUCIZa CCONOMUICA ... ooovii e
Fuerza simbolica............c.coii i
EL AGUA Y LA GRAN HISTORIA ...cctuueiinerinneetinneeeineeeeineeeinneennneeennnaennnnns

EL ORIGEN DEL AGUA EN EL UNIVERSOY EN LATIERRA ..
CREACION Y EVOLUCION DEL UNIVERSO ....uueiiiiinneeiriineeeeeiieeeeeennnanss
NUCLEOSINTESIS PRIMORDIAL.......uueiiiiiineeseiiieeeeeeiieeeeeeeeeeeeeeenaeeeeens
RECOMBINACION Y FORMACION DEL FONDO COSMICO DE MICROONDAS ...
COMPOSICION DEL UNIVERSO ....covuuneeiiiiieeeeeiiieeeeeeieeeeeeereeeeeenieaees
LA CREACION Y EVOLUCION DE LAS ESTRELLAS ......ccvuuuniieiiiineeeeiinneeeeens
FORMACION DEL AGUA EN EL UNTIVERSO ....couuuiiinneiiineeiineeeiieeeiieeeeannns
FORMACION DEL SOL Y DEL SISTEMA SOLAR .......uoiiviniiiiieiieeiieeeinnn,
ABUNDANCIA DEL AGUA EN EL SISTEMA SOLAR .......cccuuiiiiieiiieeiiieeennnn.
FORMACION DE LA TIERRA Y ORIGEN DEL AGUA TERRESTRE.....................

¢POR QUE 1A TIERRA ES EL UNICO PLANETA DEL SISTEMA SOLAR QUE

TIENE AGUA LIQUIDA EN SU SUPERFICIE? ...c.uuiiiniieeeieeeeee e
EL PAPEL REGULADOR DEL AGUA PARA EL CLIMA TERRESTRE....................
CONCLUSIONES ....tciniinete et et et e e eanas

11

15
15
20
20
22
25
35
35
37
38
39
43

49
49
52
55
59
63
68
70
73
78

80
83
85

89
89



DONDE ESTA EL AGUA EN LA TIERRA ....couuniiiiiiiii e
EL PLANETA DEL AGUA Y DE LA VIDA c.euuiiuneeeeeeee e

IV.LAVIDAY ELAGUA ..ot
INTRODUCCION ...t
LUCA EVOLUCIONA, SE DIVERSIFICA EN EL AGUA Y SUS
DESCENDIENTES LIBERAN OXIGENO.......uiiiiiiiieeeiiiieeeeeiiiee e
SURGIMIENTO DE LOS EUCARIOTAS EN EL AGUA .....cevvvinnieiiiieeeeeiiineees
PREPARANDO EL ACCESO VEGETAL A LA TIERRA .........oeeevvuunnneeeeninnnnnennn.
DONDE TAMBIEN SE ENCUENTRAN LOS HONGOS ...ccvvunneriiiinneeeeiiinnaeeeennn.
ORIGEN DE LOS PRIMEROS ANIMALES O METAZOOS ...cvvuniiiiiieeeeeiinnnaanns
LAS BSPONJAS ettt ettt e e e e e e e e e eaans
CNIDARIOS, CTENOFOROS Y LA SIMETRIA RADIAL .......ccvvnneeiieiiiaeaannnenen.
LOS GUSANOS PLANOS Y LA APARICION DE LA BILATERALIDAD .................
MOLUSCOS, ANELIDOS Y OTROS INVERTEBRADOS MARINOS......................
LOS EQUINODERMOS Y LOS PRIMEROS CORDADOS .......ccevvvunneeeeiinnaeeeennn.
LA APARICION DE LOS PECES ....vuuiiieneeiiteeiieee e e e e e
EL PALEOZOICO, EL ABANDONO DEL AGUA Y LAS PRINCIPALES
INNOVACIONES EVOLUTIVAS .....cvtuuneeiiteeeeeeeeeeeeeeee e e e e eeeeee e e eeeeennns
EL ORIGEN DE LAS PLANTAS TERRESTRES Y LOS PRIMEROS ARTROPODOS......
LOS PRIMEROS ANFIBIOS ... ..eeeviueneeeitieeeeeeieeeeeeeaeeeeeeeaeeeeeeeaeeeeeenens
Los TERAPSIDOS DEL PERMICO Y EL AMBIENTE ACUOSO DEL
HUEVO AMNIOTA .ovtuiiiiie e e e e e e e e e e e e eeaea
DINOSAURIOS (INCLUIDAS LAS AVES), MAMIFEROS Y PLANTAS
CONTINENTALES . ....ettttnneeeitte e e et e e e et e e e e e e e e e e e e e e e e e e aeeees
L0S MAMIFEROS MARINOS DEL CRETACICO ......uuiiiniiiiieiiieeiieeeeieeeennn
LA EMERGENCIA DE LAS ANGIOSPERMAS .........uuuieeeirnnneeeenineeeeenineaeeeennns
ORIGEN DE LOS PRIMATES ....uuiivuneiineeiieeeieeeeeee e e eeie e e e e e e eaaneeeaa

V. EL SIGNIFICADO DEL AGUA EN LA EVOLUCIONY

DISPERSION DE NUESTRA ESPECIE ...cooovvveeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeee
EL AGUA Y LA VIDA ..ottt
EL PARATSO DEL MIOCENO COMO PUNTO DE PARTIDA............vvvvvnnnnnnnn...
LOS ESTUDIOS SOBRE LA EVOLUCION HUMANA ........cuuuueeeeeaaeeeeeeeeneennnnnns
¢EL ULTIMO ANTEPASADO COMUN ERA ESTEAFRICANO?........cccceieennnenns
LOS AUSTRALOPITECOS Y LOS AMBIENTES ACUATICOS ....uveeeeeeeeeeivviiennnnn

109
109

110
112
115
116
116
119
120
121
122
123
125

126
128
131

132

135
140
142
144

157
157
159
162
167
170



LOS PARANTROPOS EN UN MUNDO QUE SE SECA ...ceuuniieneeiieeeeeeeeaeennn, 172
LOS PRIMEROS HUMANOS Y EL APROVECHAMIENTO DE LOS

RECURSOS ACUATICOS ....evvuuneeeiiieeeeeeeee e e e e e e e eeee e e e eee e e e eeeeeea 174
HOMO ERGASTER, MIGRACIONES Y RECURSOS MARINOS .....evnivnienieniennnnns 176
LOS ECOSISTEMAS ACUATICOS EN ASIA Y SU SIGNIFICADO EN EL

LINAJE HUMANO ..0uuueitiiiineerettineeeeeseneesessnnaessssnnnaeessssnnaeessssnnaeesssnnnns 179
Los ACIDOS GRASOS ESENCIALES Y EL CRECIMIENTO DEL CEREBRO ......... 183

E1L HOMBRE DE NEANDERTAL Y EL VALOR DEL AGUA EN LA SUPERVIVENCIA .. 186
Los HUMANOS ANATOMICAMENTE MODERNOS Y SU DISPERSION

POR EL PLANETA ... .ouuniiitneeiiee e e e e e e et e e e e e e e e e e e e e e eeans 190
AUSTRALIA, NUEVA GUINEA Y TASMANIA ..ottt 199
LA ENTRADA EN EUROPA .......coouiiiiiiiiiiei e, 201
LA LLEGADA A AMERICA .....uuiiiiiiiee ettt 203
LA OCEANTA REMOTA ....iiiiiiii et 205
VI.LA PREHISTORIAY ELAGUA ..., 219
LOS SENDEROS PALEOLITICOS Y LA ORGANIZACION DEL HABITAT 219
SECUENCIAS DEPOSICIONALES Y TAFONOMIA .......cooiiiiiiiiiiiiiiiieeeeii, 223
GOTA A GOTA, GRAFIAS RUPESTRES Y CRONOLOGIA ......cooiiiiiiiiiiiiii. 228
FLUujO ACUOSO, PATRIMONIO RUPESTRE Y CONSERVACION ........cceerrvenennn. 231
LA PALABRA Y EL AGUA ....iivnniiiineeiie e e e e e 234
CONCLUSTONES ...uetitneeeie et et e ettt et e e e e e e 235

VIL. ELAGUAY LAVIDA: COMO LOS ANIMALES ACUATICOS
CAMBIARON NUESTRA HISTORIA..........ooooiiiieeeee e 243
PRIMEROS ALIMENTOS DE ORIGEN ACUATICO, APARICION Y
DESARROLLO DE LA PESCA Y LA ACUICULTURA.....cevvvuennereiienneererianneaeens 244
ANIMALES ACUATICOS MEDICINALES Y PRODUCTOS TERAPEUTICOS
DE ORIGEN ACUATICO ....covvuiniiiiiiiiee e e e e 252
IMPORTANCIA DE LOS GUSANOS MARINOS PARA EL HOMBRE Y EL
ECOSISTEMA: LOS POLIQUETOS EUNICIFORMES COMO EJEMPLO................. 265

VIII. ECOLOGIA ACUATICAY SERES HUMANOS:

PERSPECTIVA DIDACTICA ......oooviiiiioieeeeeeeeeeeeeeeeeen, 271
INTRODUCCION ...ttt 271
EL AGUA Y LA DISTRIBUCION DE LA BIODIVERSIDAD .........ccccevvvunnnnnnnnnnn.. 272



CICLO NATURAL DEL AGUA ...uuiiiuneiieeeie e e e
CUENCAS HIDROGRAFICAS Y CORREDORES FLUVIALES .......ccovvuneeeiinnnnnnns.
IMPORTANCIA CULTURAL DE LA ECOLOGIA ACUATICA .......cccvviiieeinnnnnnnn.
LA HUMANIDAD MODIFICA EL CICLO DEL AGUA

... TRASLOCA ESPECIES. .. ittt ettt ceiae e eeiaeeaas
...AFECTA A LA CALIDAD DEL AGUA. .. ittt as
... Y MODIFICA LAS COMUNIDADES DE SERES VIVOS ASOCIADAS...............
REVERTIENDO INTERACCIONES NEGATIVAS ....ccvuniiineriineeiinerennaersnnenenens
ALGUNAS ORIENTACIONES DIDACTICAS ....covunneiiiiineeeeerieeeeeeaieeeeeeninnnss

IX.AGUA, DESASTRESY GENERO.........cocviiiiiiieeeeeeeeeeeeen.
INTRODUCCION .....iiiiiiiiiiiiiie i
EL AGUA Y LOS DESASTRES ......uuiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeieee e e e e e e e e e e e e
EL AGUA Y EL GENERO ....oiiiiiiiiiiiiiiii e e e
LA PERSPECTIVA DE GENERO EN EL ESTUDIO DE LOS DESASTRES ASOCIADOS
AL AGUA -ttt ettt ettt ettt ettt ettt ettt ettt
El enfoque de la vulnerabilidad
El enfoque de las capacidades ...............cccoovviiimniiiiiiiiiiiiieeie e
LA AGENDA INTERNACIONAL SOBRE EL AGUA Y LOS DESASTRES DESDE

LA PERSPECTIVA DE GENERO .....uiinniiitieei e e
REFLEXTIONES FINALES......eeuuiinntineiteiee e e e e e e e e e e e e e

X.LA PEQUENA GRAN HISTORIA DE OVIEDOY EL AGUA ..
OVIEDO, UNA CIUDAD SIN RiO. EL CONTEXTO GEOLOGICO Y GEOGRAFICO..
De agua a 10Ca ......cooouuuiiiiiiiiiiiiiie e

La formacion del relieve...........ccccooviiiiiiiiiiiiiiiie e
De la atmésfera a la hidrosfera ..............ccccoomveioiiiiiiiiiiiiiie e
El agua en circulacion .........ccc..ooveviiiiniiiiiiiiiiiie it
De la hidrosfera a la biosfera..............oooociiiiioiiiiiiiiiiiiie e
OVIEDO, UNA CIUDAD SIN RiO. LA HISTORIA HIDRAULICA URBANA.......
El agua en la ciudad medieval...............cc.coovviiiiiiiiiiiiiniiiiiiicc e

El agua en la ciudad moderna................cccccoovieiiiiiiiiiiiiiiiiieee e
El agua en la ciudad contemporanea................ccccccovveeeeiiieesinnnen

273
273
278
280
283
284
288
290
292

305
305
306
310

317
318
326

328
330

335
336
336
338
345
349
350
356
357
362
372



IV.LAVIDAY EL AGUA

Andrés Arias,” Antonio Torralba-Burrial™ y

Belén Lopez Martinez”

* Departamento de Biologia de Organismos y Sistemas,

Universidad de Oviedo

" Departamento de Ciencias de la Educacién e Instituto de Recursos
Naturales y Ordenacién del Territorio (Indurot),

Universidad de Oviedo

INTRODUCCION

La evolucién de la vida estd ligada al agua desde su origen. De hecho,
durante mucho tiempo se pensé que, en el agua o en medios acuosos, podia
originarse vida una y otra vez de forma espontanea, y el agua, de una forma u
otra, fue parte principal de los tres siglos (xviI-x1x) de sucesivos experimentos
que acabaron desterrando las teorias de la generacién espontanea continua de
la vida."Y, no obstante, la vida si surgié en el agua, aunque no en las condicio-
nes actuales. Charles Darwin ya elucubraba sobre las condiciones que podrian
haber tenido las charcas calientes de la Tierra primitiva para haber podido
desarrollarse la vida en elllas, y recientemente se sigue discutiendo sobre las op-
ciones de estas charcas calidas y las surgencias hidrotermales para las primeras
moléculas de ARN;? en todo caso, asociadas al agua. Como se vio en el capitulo

! Martinez y Arsuaga, 2002.
% Pearce, Pudritz, Semenov y Henning, 2017.



110 LA GRAN HISTORIA DEL AGUA

anterior,” en el agua aparecid el antepasado comun a todos los seres vivos ac-
tuales (abreviado ruca, por las siglas de Last Universal Common Ancestor) algo
antes de los fosiles mas antiguos conocidos, de unos 3500 millones de afos.
Representaria pues las primeras células procariotas.Y en el agua se desarrolld
la mayor parte de su historia, puesto que la vida tarddé unos 3000 millones de
afos en salir del agua y empezar a colonizar las tierras emergidas.

Los cambios mas importantes, la evolucién hacia el surgimiento de los
principales arquetipos de seres vivos, ocurrieron también en un ambiente acua-
tico.Asi, de los 35 filos en los que clasificamos a los animales, 34 han surgido en
ambientes acuaticos, y el tnico del que solo hay registradas especies terrestres
actuales, los onicoforos, esta limitado a habitats con una humedad muy eleva-
da y posiblemente su origen también ha sido acuatico.Y las adaptaciones a la
vida, en cuanto a su gradual independencia del agua exterior, han generado la
amplia biodiversidad a la que nos encontramos mas acostumbrados. En cuanto
a las plantas, han sido precisamente la progresiva conquista de la tierra emer-
gida y esa independencia paulatina del agua exterior las que han marcado las
principales divisiones reconocidas. Asi, seis divisiones de plantas son exclusivas
de ambientes terrestres (antocerotofitos, psilofitas, ginkgofitas, gnetofitas, cica-
dofitas y coniferdfitas), si bien las dos primeras requieren habitats con agua libre
para la fecundacion.® En este capitulo vamos a seguir precisamente la evoluciéon
de la vida desde la perspectiva de su relacion con el agua.

LUCA EVOLUCIONA, SE DIVERSIFICA EN EL AGUA Y SUS DESCENDIENTES LIBERAN
OXIGENO

El paso desde la primera célula, ruca, hasta la diversidad actual no esta
claro. Como seria de esperar desde un inicio simple, se han ido alcanzando en
unos casos nuevas formas de complejidad durante la evolucidn, al tiempo que
otros organismos se han diversificado dentro del mismo grado de complejidad.
Actualmente se considera que los seres vivos pertenecen a tres dominios distin-
tos, arqueas, bacterias y eucariotas, de los cuales no presentan ntcleo definido
por una membrana los dos primeros, frente al Gltimo que si. Esta primera des-
igualdad indica precisamente diferencias de complejidad, tanto de la estructura
interna de la célula, como derivadas, también de tamafo (las células eucarid-
ticas son mayores que las procariotas) y la posibilidad de originar organismos

3 Garcia Moreno, 2022.
4 Moss, 2010.
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verdaderamente pluricelulares (distintos de las colonias de células procariotas).
Este planteamiento de los tres dominios implica categorizar a los seres vivos
en, al menos, siete reinos, conformando los dos primeros dominios sendos
reinos, y correspondiéndose con los eucariotas los cinco restantes (protozoos,
cromistas, plantas, hongos y animales).” Las rutas de manejo de informacién
y los ribosomas mas semejantes entre las arqueas y los eucariotas parece de-
terminar su mayor proximidad. En todo caso, los eucariotas habrian surgido
posteriormente a los otros dos, a través de una endosimbiosis seriada, como la
propuesta por Lynn Margulis, al menos para dar cuenta de mitocondrias, plas-
tos y la formacién de membranas nucleares.® No se han conservado fosiles de
los primeros organismos, y todos los estimados mas antiguos de 3500 millones
de afios han resultado sumamente dudosos,” por lo que las rutas metabdlicas y
el ADN se convierten en las Gnicas guias en las que apoyarnos.

Dentro de los procariotas, los heterétrofos consumen materia organica,
mientras que los autotrofos generan su propia materia organica a partir de ma-
teria inorganica (generalmente diéxido de carbono). No todos los autdtrofos
lo hacen de la misma forma, sino que en unos casos obtienen la energia de
las propias reacciones quimicas (quimiotrofos), mientras que otros la obtienen
de la luz solar (fotosintéticos). Existen quimiosintéticos que emplean en el
proceso sulfuro de hidrégeno; otros, amoniaco, o varios compuestos de hierro
(de hecho, asignaron a unas bacterias del hierro de surgencias hidrotermales
marinas unos dudosos fosiles de hace 3800 millones de afos).” También hay
organismos fotosintéticos que emplean sulfuro de hidrégeno, mientras que
otros emplean la molécula objeto de este libro, el agua. Esto es, ya no solo
habia bacterias capaces de sintetizar materia organica empleando el hidroge-
no del sulfuro de hidrégeno (y liberando el azufre), sino que surgieron otras
que empleaban hidrégeno del agua, liberando oxigeno. Esas bacterias reciben
el nombre de cianobacterias vy, al contrario que otras bacterias, sus colonias
pueden ser visibles a simple vista, bien formando tapetes microbianos de va-
rias capas sobre el barro de zonas htimedas, bien formando unas estructuras
mucilaginosas en el agua dulce o en ambientes terrestres algo himedos (por
ejemplo, Nostoc).

* Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.
® Archibald, 2015.

7 Javaux, 2019.

8 Dodd, Papineau, Grenne, Slack, Rittner, Pirajno... y Little, 2017.
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Las cianobacterias también pueden acabar generando rocas sedimentarias,
que se denominan estromatolitos y pueden observarse en la actualidad, asi
como fosiles. De hecho, hay estromatolitos tosiles en Pilbara (Australia), y en
otros lugares del mundo, de hace casi 3500 millones de afios, y en el registro
fosil se ha encontrado variedad de estromatolitos de distintos habitats acuaticos
mas recientes (Figura 1),” mostrando asi evolucion y adaptacion. En los estro-
matolitos actuales, asi como en los tapetes microbianos, hay tanto organismos
autdtrofos como heterdtrofos, lo que seria también esperable en su version
pretérita. Su accién continuada representaba una ventaja competitiva, ya que
el oxigeno liberado resultaba téxico para los organismos no resistentes. Hace
unos 2500 millones de afos, el oxigeno producido por estos procariotas tanto
en los estromatolitos como probablemente por cianobacterias libres cambid

10 Parte habia estado formando

las condiciones existentes en las aguas someras.
6xidos de hierro, combinado en otras reacciones quimicas, o escapado a la at-
mostera, pero ya se estaba produciendo lo suficiente para oxigenar las aguas cir-
cundantes.Y en los 500 millones de afios posteriores oxigend la superficie del
planeta y la atmésfera. Ademas, una pequena parte de ese oxigeno (O,) acab6
transformandose en la parte alta de la atmoéstera en ozono (O,), filtrando par-
ciamente los rayos ultravioletas, dafiinos para la vida. La produccién de oxigeno
en grandes cantidades a partir del agua se tratd del mayor cambio ambiental

planetario y generd nuevos nichos evolutivos.

SURGIMIENTO DE LOS EUCARIOTAS EN EL AGUA

El paso entre procariotas y eucariotas no fue lineal, sino que parece que se
produjo una simbiosis entre linajes distintos, esto es, organismos que no per-
tenecian a la misma linea de descendencia acaban juntindose, cooperando, de
alguna manera, y conformando un linaje distinto a los anteriores. Las nuevas
células, eucariotas, presentan un nuacleo rodeado por una membrana, asi como
distintos organulos celulares, membranosos. En procariotas, si que es factible un
intercambio de genes entre linajes muy distintos, a través por ejemplo de los
plasmidos, pero en este caso estamos ante la incorporacién de un organismo en
otro, dando lugar a la aparicién de un nuevo nivel de complejidad en la vida.
Atendiendo a esta complejidad, las diferencias entre procariotas y eucariotas

? Fortey, 1997.
1" Cowen (2013).
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son, probablemente, las mas dramaticas que podemos encontrar en la evoluciéon
de la vida."

Figura 1. Estromatolitos. Trombolitos en el Parque Nacional de Yalgorup, Australia -
Adaptado de Wikimedia Commons- (izquierda).
Estromatolito fésil del desierto del Sahara, Marruecos (derecha).

Parece ser que la simbiosis se produjo entre alfaproteobacterias que da-
rian lugar a mitocondrias, y arqueas de Asgard que serian las hospedadoras
de las primeras. Con este nombre de reminiscencias mitolégicas nordicas se
define a unas arqueas de sedimentos acuiticos encontradas primeramente en
las cercanias de unas surgencias hidrotermales marinas, denominadas Castillo
de Loki, y situadas en el Atlantico, entre Noruega y Groenlandia. Dentro de
ellas, precisamente serian las arqueas de Loki, o Lokiarcheota, las candidatas a
esa simbiosis que daria lugar a los eucariotas, atendiendo a datos genémicos
que muestran su relativa complejidad celular y similitudes con los genomas
eucariotas.'> " Estos primeros eucariotas (LuCA o ultimo antecesor comun de
los eucariotas) se piensa habrian vivido hace alrededor de 1866-1679 millones
de afios, y tendrian un aspecto similar a un ameboide desnudo,' tal vez con

' Margulis and Sagan, 1986.

12 Zaremba-Niedzwiedzka, Caceres, Saw, Bickstrom, Juzokaite, Vancaester... y Ettema,
2017.

% Eme, Spang, Lombard, Stairs y Ettema, 2017.

4 Butterfield, 2015.
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dos flagelos para moverse en el agua.'® No obstante, se trata de una morfologia
poco propicia para dejar tosiles, siendo los primeros fosiles de eucariotas los de
un alga pluricelular de 1870 millones de afios, Grypania (de filiacién no resuelta
y presenta grandes parecidos con las cianobacterias) y el protista no asignado a
grupo, Tappania (1630 millones de afios, India y China).'

Los grupos basales de eucariotas son muy variados, con relaciones com-
plejas y simbiosis, convergencias y radiaciones evolutivas, que tuvieron lugar
en el agua. El incremento de la movilidad, la capacidad de obtener energia a
partir de la luz solar, la forma de obtener y generar materia organica, fueron
definiendo los distintos grupos de eucariotas basales (protozoos y cromistas,
si bien analisis meramente gendémicos generan muchos mas grupos basales),'”
con afinidades posteriores con los reinos pluricelulares que nos resultan mas
conocidos (hongos, plantas, animales).

Los protozoos son organismos unicelulares y estan intimamente asociados
al agua. Fueron descubiertos y descritos por primera vez por Anton van Leeu-
wenhoek en el siglo xvII en el agua, concretamente en el agua de un lago. Con
sus microscopios iniciales, Leeuwenhoek describid estos pequefios seres (diert-
gens, pequenios animales, en holandés, animalcules en traducciones iniciales), mas
pequenos que todos los que se habian descrito hasta el momento, y permi-
tiendo que la Biologia comenzara a mirar hacia la microbiologia, preguntan-
dose por esos seres algo dificiles de clasificar en las categorias tradicionales de
animales y vegetales y que resultaban invisibles al ojo humano desnudo. Los
protozoos actualmente abarcan algunos grupos distintos mientras que otros
pasaron a ser considerados cromistas. Dentro de los protozoos, que mantienen
su parafilia, se encuentran los euglenozoos (euglenas, que habrian incorpora-
do de forma secundaria plastos de un alga verde, tripanosomas y Bonodida),
excavata (loukozoos, metamonadas y percolozoos) y sarcomastigotas (amebas,
coanoflagelados, microsporidios y sulcozoos).'

Los cromistas agruparian algas unicelulares con cloroplastos procedentes
de endosimbiosis secundarias (o terciarias) desde algas rojas (que fueron
incluidas en diatomeas, cocolitoféridos, dinoflagelados y algas pardas en los
océanos del Mesozoico) o verdes (de donde fueron incorporadas en los

15 Derelle, Torruella, Klimes, Brinkmann, Kim,Viéek... y Elias, 2015.
16 Butterfield, 2015.

"7 Burki, Roger, Brownand Simpson, 2020.

¥ Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.
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océanos del Paleozoico, Ediacara y Criogénico)."” Entre esas algas pardas
estarian los cromistas de mayor tamano, alcanzando decenas de metros en los
bosques de laminarias marinas. Ademas, también incluye a los Pseudofungi,
y a los anteriormente considerados protozoos Heliozoa, miozoos, ciliados,
esporozoos, foraminiferos y radiolarios, entre otros. Numerosos y variados
grupos, parafiléticos segin casos, que incluyen en sus subdivisiones
algunos anteriormente considerados vegetales y otros animales (sin que se
correspondan tampoco con dos clados concretos). Mirando en detalle los
arboles filogenéticos actuales puede dar algo de vértigo, y probablemente sus
relaciones sean modificadas en los proximos afos, pero los patrones siguen
resultando reconocibles viéndolos desde la suficiente perspectiva.”’ En todo
caso, se trata de grupos que permanecen en el agua, en ambientes muy
hiimedos, o son parasitos de otros organismos.

PREPARANDO EL ACCESO VEGETAL A LA TIERRA

Anteriormente incluidas dentro del cajon de sastre de los protistas (con-
junto de eucariotas unicelulares con afinidades vegetales o animales), las algas
se integran actualmente en el reino de las plantas.?' Se trataria, en efecto, de
las primeras células vegetales, formadas por endosimbiosis al incorporar ciano-
bacterias a protistas, y dichas cianobacterias acabarian originando los cloroplas-
tos vegetales. Con tres linajes distintos, glaucobiontes, rodobiontes (algas rojas)
y clorobiontes (algas verdes). Ya hemos comentado el caso de Grypania, t6sil
considerado un alga pluricelular de 1870 millones de afos, pero no asignado
a grupo. Por el contrario, Bangiomorpha (unos 1200 millones de afios) si que
puede ser asignado a uno de esos grupos, las algas rojas,?® y habria que esperar
hasta hace 1000 millones de afios para encontrar fosiles de algas verdes (si bien
ya macroscopicos, pluricelulares y con células diferenciadas: Proterocladus).” Los
demis grupos de algas provendrian de sucesivas endosimbiosis secundarias con
otros eucariotas heterdtrofos,” posteriores, por tanto, y quedarian asignados
como hemos visto con anterioridad a los cromistas.

¥ Keeling, 2013.

? Hinchliff, Smith, Allman, Burleigh, Chaudhary, Coghill... y Cranston, 2015.
2! Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.

22 Butterfield, 2015.

» Tang, Pang, Yuan, y Xiao, 2020.

#* Site, Weiler, Kadereit, Bresinsky y Krorner, 2002.
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Hace unos 450 millones de afios aparecieron los cardfitos, algas verdes de
agua dulce como las actuales Spirogyra y Chara, emparentadas con las plantas
terrestres. En el caso de las cardficeas, se ha alcanzado una mayor complejidad
que en el resto de las algas verdes: sus talos presentan una division regular,
con discos nodales y ejes laterales ramificados, y con estructuras reproducto-
ras caracteristicas, que habitan desde aguas salobres a dulces, en rios y charcas.
Precisamente en el borde de estas aguas dulces fue desde donde comenzaron a
conquistar la tierra las plantas. De hecho, se ha expuesto que esas algas verdes
podrian haber ocupado habitats temporales y haber sido resistentes a la deseca-
ci6n, pudiendo ademas generar unas primeras cuticulas para reducir la deseca-
cidn, si bien de no mucha eficiencia,” como veremos mas adelante.

DONDE TAMBIEN SE ENCUENTRAN LOS HONGOS

Todavia no se tiene claro si el Gltimo antecesor comin de los hongos
(Fungi) vivia en los mares (solo se conocen unas pocas especies de hongos
marinos) o en el agua dulce,” pero si que las principales radiaciones han sido
terrestres.”’” En todo caso, hay registros fosiles de finales del Precimbrico o
principios del Paleozoico, y los grupos principales han sido encontrados en el
Devénico y Carbonifero, con radiaciones importantes asociadas a las relaciones
simbidticas con plantas.”® Los liquenes, hongos con algas simbiontes, que pre-
sentan especies con gran capacidad para colonizar y empezar a degradar roca
desnuda, incluso en condiciones de poca humedad, parece que no surgieron
hasta después de que las plantas empezaran a colonizar las tierras emergidas.”

ORIGEN DE LOS PRIMEROS ANIMALES O METAZOOS

Durante encuentros coloniales entre protozoos flagelados ancestrales se
empezd a esbozar un sistema que consistia en un perfeccionamiento de la
«conjugaciéon», que es la fusiéon de dos células de una especie para formar una
nueva con una carga genética doble, consecuencia de la fusién de los dos nt-
cleos celulares en uno.”” Aparece asi un organismo con un patrimonio genético

» Graham y Gray, 2001.

% James, Kauff, Schoch, Matheny, Hofstetter, Cox y Vilgalys, 2006.
* Carr y Baldauf, 2011.

* Tripathi, 2011.

# Nelsen, Liicking, Boyce, Lumbsch y Ree, 2020.

30 Massa, 2011.



IV.LAVIDAY EL AGUA 117

diploide (2n). Este hecho representé un gran avance para la vida, ya que, si
una copia del material genético se dafia, la supervivencia del individuo esta-
ria garantizada por la presencia de una segunda copia intacta.” Esta existen-
cia diploide con meiosis gamética (ciclo cromosémico diplobiontico), unida
a la pluricelularidad, son dos de las caracteristicas fundamentales (diagndsticas)
de los organismos conocidos como animales o metazoos. Otras caracteristicas
propias de estos son la posesiéon de una primera etapa de desarrollo embrio-
nario comun (el estadio de blastula, etapa embrionaria con una tnica capa de
células), la capacidad para formar una proteina exclusiva de los animales, el
colageno, y que estan, generalmente, dotados de capacidad de movimiento y
sensibilidad.”* *

Tradicionalmente, se ha considerado que hace unos 550 millones de
afos en los mares primitivos, la vida pluricelular se diversificoé en los primeros
animales en un fenémeno conocido como «Explosion Cambrica» y que ha
quedado plasmado en el registro fosil de algunos yacimientos, entre los que
destaca el famoso yacimiento de Burguess (o Burguess-Shale), descubierto en
1909 por C. D. Walcott en la Columbia Britanica (Canadi).** ** La mayor
parte de los fosiles de la fauna de Burguess son artropodos acorazados, aunque
también se han encontrado formas ligeramente esqueletizadas de esponjas,
moluscos, equinodermos, gusanos anélidos y priapualidos y otras que no pueden

ser clasificadas entre los grupos de animales modernos.*

En un periodo de
la historia de la Tierra anterior, conocido como Vendiense o Ediacariense, se
han encontrado evidencias fésiles en forma de impresiones o moldes de una
gran diversidad de animales sin estructuras esqueléticas datados de hace 580
a 560 millones de afos.”” Entre estos animales, conocidos como la «fauna de
Ediacara», por las colinas del Sur de Australia donde R. C. Springg encontrd
el yacimiento en 1949, parecen encontrarse posibles cnidarios (medusas y
plumas de mar), gusanos de tipo anelidiano, artrépodos y otros. Para algunos
autores, como el paleontdlogo aleman Adolf Seilacher, algunos organismos
ediacaricos como los similares a cnidarios, no eran tales en realidad, sino que
representarian un grupo totalmente distinto y no presente actualmente. Este

U Idem.

2 Idem.

* Hickman, Roberts y Larson, 2018.
3% Massa, 2011.

% Gould, 1993.

% Idem.

37 Gould, 1993.
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grupo, denominado el «Jardin de Ediacara» o «Vendobionta» estaria constituido
por formas sin esqueleto con apariencia acolchada, capacidad fotosintética y
es interpretado como un experimento fallido de la evolucién. Sin embargo,
el «reloj molecular», metodologia de datacién que se basa en el estudio de la
acumulacién de mutaciones regulares a lo largo del tiempo, parece indicar que
los metazoos aparecieron mucho antes, hace unos 1200 millones de afnos.™
Por tanto, parece probable que los primeros animales surgieran en tiempos
precambricos, pero que al carecer de partes duras (esqueléticas), no habrian
conseguido fosilizar ficilmente, lo que explicaria su ausencia en el registro
fosil de esa época.” Si esto es asi, la «Explosion Cambrica» seria un fenémeno
solo aparente de radiacién evolutiva caracterizado por la aparicion de animales
con esqueleto, que pudieron fosilizar y conservarse en el tiempo. Sea como
fuere, pertenecientes a este periodo, se han encontrado practicamente la gran
mayoria de los filos o grupos animales existentes en la actualidad.*’

Figura 2. Relaciones filogenéticas de los protozoos coanoflagelados con los animales.
Modificado de Pearse Education Inc. 2008.

El origen de los animales o metazoos a partir de un antecesor unicelular
es quiza una de las cuestiones filogenéticas mas enigmaticas. La mayoria de
las pruebas actuales apuntan que los metazoos surgieron a partir de un pro-
tozoo coanoflagelado ancestral (Figura 2).*' Estos protozoos flagelados son

* Massa, 2011.

3 Idem.

* Hickman, Roberts y Larson, 2018.
U Idem.
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considerados como el grupo hermano de los metazoos y comparten una ca-
racteristica fundamental con un filo de animales basales (las esponjas o pori-
feros), que es la posesion de células con collar monoflageladas, esencialmente
idénticas a los coanocitos (células exclusivas de esponjas). La versién actual
de la denominada «teoria colonial», originalmente propuesta por Haeckel en
1874, postula que las células de un protozoo coanoflagelado primitivo no se
separaron después de dividirse por mitosis y permanecieron unidas forman-
do una colonia de células que, con el tiempo, se fueron especializando en
diferentes funciones (células somaticas, reproductoras...) y dieron lugar a un
organismo multicelular ancestral similar a una esponja (Figura 2).*

LAs ESPONJAS

Se cree que las esponjas, también conocidas como poriferos, fueron uno de
los primeros grupos animales que poblaron los mares precambricos. Las espon-
jas tienen una diversidad actual de unas 15 000 especies, los adultos son sésiles
(viven fijos al sustrato) y son mayoritariamente marinas,solo el 1 % se encuentra
en agua dulce.” Son animales con un nivel de organizacién celular muy sim-
ple, la mayoria carecen de verdaderos tejidos (es decir, sus células no presentan
uniones estrechas entre ellas y carecen de membrana basal) y son asimétricos o
bien poseen una simetria radial superficial (como una adaptacién a su modo de
vida). Se alimentan por filtracién y tienen el cuerpo perforado por poros (de
ahi su nombre cientifico Porifera «portadores de poros»), con canales y camaras
que sirven para el paso del agua. Presentan células totipotentes dispuestas en
dos capas: pinacodermo (células aplanadas de revestimiento) y coanodermo
formado por los coanocitos (células monoflageladas con collar que provocan
corrientes de agua). Entre ambas capas existe una matriz interna gelatinosa
mesohilo (o mesoglea) siempre con amebocitos y, normalmente, con elemen-
tos esqueléticos. Pueden presentar un endoesqueleto inorganico, formado por
espiculas de carbonato calcico o didxido de silice u orginico formado por
fibras de colageno diversamente modificado. Las esponjas carecen de aparato
digestivo (la digestién es intracelular), de sistema excretor (excrecién y osmo-
rregulacion por difusién) y de un sistema nervioso desarrollado. Combinan la
reproduccion sexual (a través de células gaméticas especializadas, linea germi-
nal) y asexual (a partir de células del cuerpo o somaticas) y la mayoria de las

2 Idem.
$ Idem.
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especies conocidas son hermafroditas (un mismo individuo es capaz de generar
tanto gametos masculinos como femeninos). Al ser organismos filtradores, tien-
den a aumentar (mejorar) la eficiencia del filtrado, lo que se consigue gracias
al aumento del coanodermo (conjunto de coanocitos), que es la superficie que
actia como filtro, y que se hace cada vez mis compleja aumentando el nimero
de estas células. Asi, se pueden encontrar tres modelos de organizacién corpo-
ral: 1) «asconoide», el mas simple y el mas comtn en las especies primitivas y en
las tosiles; 2) «siconoide», el primer estado de plegamiento del coanodermo, y
3) deuconoide»,la condicién mas compleja con camaras de coanocitos aisladas,
sistema de canales y engrosamiento del mesohilo (es el mas eficiente y el mas
comun en las especies actuales).*

CNIDARIOS, CTENOFOROS Y LA SIMETRIA RADIAL

El siguiente hito evolutivo en la historia de los animales es la aparicion
de los primeros animales con verdaderos tejidos (con uniones estrechas en-
tre células y membrana basal), también conocidos como «eumetazoos». En-
tre los primeros eumetazoos, destacan dos filos animales que tradicionalmente
han sido agrupados bajo el nombre de «radiados», por poseer un cuerpo con
simetria de tipo radial o birradial, los cnidarios (Cnidaria) y los ctendforos
(Ctenophora, conocidos comtnmente como «nueces de mar). Este tipo de
simetria aparece asociada a una vida sedentaria, incluso sésil, o que se deja
llevar a la deriva por las corrientes marinas, contactando por todos los lados
del cuerpo con el ambiente. Los cnidarios pudieron haber evolucionado a
partir de una larva primitiva de una esponja tipo homoescleromorfa.*® Son
animales con organulos celulares urticantes, llamados nematocistos o cnidos
tanto en la epidermis como en la gastrodermis, lo que constituye una de las
caracteristicas mas distintas del grupo. Los cnidarios son animales dimorficos,
es decir presentan dos tipos basicos de individuos: el pdlipo y la medusa. Po-
seen un cuerpo con dos capas de células (diblasticos), epidermis (externa) y
gastrodermis (interna), con una estructura entre ellas llamada mesoglea. Su tubo
digestivo (cavidad gastrovacular) es ciego o incompleto, con una tinica abertura
que comunica con el exterior que, aunque recibe el nombre de «bocan, realiza
las funciones de boca y ano. Presentan ademas otras innovaciones importantes,
que se mantendran en el resto de los animales: 1) la aparicién de un sistema

 Idem.
% Nielsen, 2008.
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nervioso, conocido como plexo nervioso con sinapsis simétricas, conduccidon
difusa y con algunos érganos sensoriales, y 2) apariciéon de musculatura de tipo
epitelio-muscular. Carecen de sistema excretor, respiratorio y de cavidad celo-
mica. Combinan mecanismos de reproduccioén asexual y sexual. Los pdlipos se
reproducen asexualmente, mientras que las medusas, por el contrario, lo hacen
de forma sexual. La fecundacién es externa en agua de mar circundante y su
desarrollo es de tipo indirecto por medio de una larva llamada «planula». A este
grupo pertenecen las medusas, las anémonas, los corales, las plumas de mar y las
gorgonias o abanicos de mar, entre otros.

Los ctendforos, son el grupo de animales exclusivamente marinos, que
forman junto con los cnidarios el clado de los radiados. Son organismos com-
plejos, con un tubo digestivo completo y funcionalmente tripartido (zona de
ingestidn, zona de distribucién y zona de eliminacién de residuos), como el

de otros animales mas avanzados.*

Presentan una mesoglea muy desarrollada,
que es considerada por algunos especialistas como derivada de una tercera hoja
embrionaria (mesodermo).*” En los Gltimos afios, gracias a los nuevos estudios
moleculares y filogenéticos, una corriente de pensamiento cientifico esta em-
pezando a considerar a los ctenéforos como un grupo basal respecto al resto de

los animales, que pudo haber surgido incluso antes que las esponjas.*®

Los GUSANOS PLANOS Y LA APARICION DE LA BILATERALIDAD

Con la apariciéon de los gusanos planos (acelomorfos y platelmintos), gra-
cias a su modo de vida mas activo a la hora de buscar alimento, refugio o pa-
reja, surge un nuevo plan corporal que se va a mantener en todos los restantes
grupos animales actuales, la bilatelaridad. Este nuevo plan estructural esta ca-
racterizado por la presencia de un Gnico plano de simetria bilateral (denomi-
nado plano sagital) que implica que las mitades izquierda y derecha del animal
son imagenes especulares la una de la otra. El plan corporal de los animales
bilaterales esta asociado a la adquisicién de una tercera hoja embrionaria (blas-
todérmica), denominada mesodermo, lo que hace que se los conozca también
como animales triblasticos. La bilateralidad esta relacionada con la tendencia
de estos animales a mantener el mismo extremo del cuerpo hacia delante y la
misma superficie hacia abajo mientras nadan o se arrastran. Esto genera que

* Presnell,Vandepas, Warren, Swalla, Amemiya y Browne, 2016.
47 Nielsen, 2008.
¥ Whelan, Kocot, Moroz, Mukherjee, Williams, Paulay, Moroz y Halanych, 2017.
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su sistema nervioso y sus 6rganos de los sentidos tiendan a concentrase en el
extremo anterior (el conductor, el que normalmente va por delante). De igual
modo, la boca también tiende a ubicarse en ese mismo extremo anterior, lo
que facilita la ingestiéon del alimento que ha sido previamente detectado por
los 6rganos sensoriales de la parte delantera. Asi, se explica que la bilateralidad
esté estrechamente unida a otro proceso muy importante, la aparicién de una
cabeza o proceso de cefalizacion.

Los gusanos acelomorfos son de pequeno tamano (normalmente menores
de 5 mm), habitan en ambientes marinos o estuarinos y la mayoria de las es-
pecies del grupo son de vida libre. Actualmente, son considerados el linaje mas
antiguo dentro de los animales bilaterales (Figura 3). Con relacién a los platel-
mintos, uno de sus principales avances con respecto a los animales diblasticos,
es que han desarrollado un sistema excretor, formado por unas estructuras
especializadas denominadas células en llama que estan conectadas por tubulos
colectores formando una red nefridial que terminan en uno o varios poros que
vierten al exterior.

MOLUSCOS, ANELIDOS Y OTROS INVERTEBRADOS MARINOS

Tras su aparicién a principios del Cambrico, algunos grupos animales
como los anélidos y los moluscos se diversificaron en un revoltijo de nuevas
formas de vida que marcé el final del Cambrico y el principio del Ordovicico.
Esta explosion de biodiversidad multiplico por tres el ndimero de especies co-
nocidas en un lapso de unos 50 millones de afios. Aparecieron nuevos grupos
de moluscos como los gasterépodos y los cefalopodos, y estos tltimos elevaron
y afilaron sus conchas, las tabicaron y rellenaron de gas, pudiendo asi abandonar
la vida benténica (en el fondo marino) y colonizar la columna de agua (medio
necténico o nécton).” Otro de los avances mas significativos que experimen-
taron estos grupos fue la aparicion de un sistema circulatorio, con corazones
que bombean el liquido circulatorio o sangre que discurre por los vasos san-
guineos y senos y transporta oxigeno gracias a la posesion de diferentes pig-
mentos respiratorios (hemoglobina, hemocianina, clorocruorina etc.). También
surgen nuevas estructuras respiratorias como las branquias o ctenidios.”

Los braquidépodos articulados, un grupo de invertebrados con concha bi-
valva, se expandieron en algunos habitats marinos y un grupo de artréopodos,

¥ Gould, 1993.
% Hickman, Roberts y Larson, 2018.
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los delgados ostracodos calcareos, radiaron en diversas formas y modalidades de
vida como filtradores (suspensivoros) y carrofieros.”!

A principios del Ordovicico aparecié un nuevo grupo de animales, los
briozoos o «animales musgo», pequefios invertebrados filtradores coloniales
que forman tapices sobre diferentes sustratos duros marinos y que eran desco-
nocidos en el periodo Cambrico.>® A nivel global, la ecologia de las comuni-
dades marinas se reorganizé en esta época y las especies clave se alimentaban
mayoritariamente de plancton o materia organica en suspensiéon y habitaban
sobre el fondo marino. Un ejemplo de estas especies fueron los corales que for-
maban grandes arrecifes tropicales, que a su vez albergaban una gran diversidad
de fauna marina asociada.”

Figura 3. Arbol filogenético simplificado de la vida animal.

Los EQUINODERMOS Y LOS PRIMEROS CORDADOS

Los equinodermos (del griego, echinos, espina,y dermos, piel) son un grupo
de animales exclusivamente marinos que engloba a los lirios de mar, las estrellas,
las ofiuras, los pepinos y erizos de mar. Una de sus caracteristicas mas evidentes

51 Gould, 1993.
2 Idem.
3 Idem.
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es su cuerpo con simetria radial pentimera, aunque esta es un rasgo adquirido
secundariamente como una adaptacién al modo de vida sésil y sedentario de
los primeros equinodermos que fueron los lirios de mar (crinoideos).”** Los
antepasados inmediatos de los equinodermos, asi como sus larvas tempranas,
tienen simetria bilateral. Incluso algunos grupos, como los pepinos de mar, han
vuelto a superponer una simetria bilateral superficial sobre la simetria radial
que adn se les puede apreciar en su organizacion interna (Figura 4). Los equi-
nodermos, gracias a su endoesqueleto, que puede ser continuo, formado por
placas unidas (por ejemplo, erizos de mar), o formado por pequenos osiculos o
escleritos calcareos (por ejemplo, estrellas de mar), tienen un buen registro f6-
sil. Estos animales invertebrados experimentaron una gran radiacién evolutiva
en el Cambrico.Ya en el Ordovicico se pueden reconocer representantes de
todos los grupos actuales a excepcion de los pepinos de mar u holoturias que
aparecieron posteriormente.

Figura 4. Equinodermos. Crinoideo {6sil de la especie Cyathocrinites iowensis del
Carbonifero Misisipiense, Indiana, EE. UU. (izquierda). Estrella de mar actual,
Marthasterias glacialis, en el intermareal rocoso del mar Cantabrico (derecha).

* Idem.
% Hickman, Roberts y Larson, 2018.
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Los cordados son un tipo de animales, entre los que nos encontramos los
humanos, caracterizados por la posesion de una varilla flexible de sostén que
discurre por la parte dorsal del cuerpo, denominada notocorda.”® Los resultados
obtenidos por los estudios morfologicos, anatdmicos, embriologicos y mole-
culares sugieren que el grupo mas proximo a los cordados es el de los equino-
dermos. Un grupo animal f6sil, los calicicordados, podria ser el eslabon inter-
medio entre los equinodermos y los cordados.”” Actualmente, equinodermos
y cordados se engloban bajo la denominacidn de deuterdstomos, un grupo de
animales que comparte una caracteristica embrionaria tinica: la boca definitiva
del animal se forma secundariamente, sin dependencia alguna del blastoporo
(abertura inicial embrionaria que comunica el futuro tubo digestivo [arquén-
teron| con el exterior), el cual da lugar al ano. Por el contrario, en los animales
que llamamos protdstomos (gusanos planos, moluscos y anélidos, entre otros),
el blastoporo da lugar a la boca, y el ano es una neoformaciéon.” A finales del
siglo x1x, Garstang postulé una hipotesis sobre el origen de los cordados a
partir de una larva de ascidia (procordado) que, aunque hoy en dia parece no
estar respaldada por los altimos estudios moleculares, resulta bastante verosimil.
Garstang propuso que una larva moévil de una ascidia ancestral (que en esta fase
de su desarrollo presenta una notocorda que posteriormente se pierde cuando
se fija y se transforma en el adulto) dio lugar a los primeros cordados por un
proceso de paedomorfosis (un proceso de retencidon de caracteres juveniles en
el adulto).

LA APARICION DE LOS PECES

Coloquialmente, el término pez hace referencia a un animal vertebrado
acuatico, que respira por medio de branquias, posee extremidades en forma de
aletas y que, generalmente, presenta una piel cubierta por escamas. No obstante,
desde el punto de vista zooldgico es un concepto ambiguo, sin definicidn ni
limites claros y que no tiene valor taxondémico.” Los peces son un grupo de
animales que no es monofilético (del griego monos, solo, Gnico, y phyl(o), raza,
estirpe, origen), es decir, no retne al antecesor comiin mas proéximo y a todos
sus descendientes bajo su manto, y que podrian definirse desde un punto de

% Gould, 1993.

7 Idem.

% Hickman, Roberts y Larson, 2018.
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126 LA GRAN HISTORIA DEL AGUA

vista evolutivo como «vertebrados no tetripodos».”’ Los peces son el grupo
mas antiguo y diverso de todos los vertebrados y es muy probable que se
hayan originado a partir de un procordado primitivo (;una larva de ascidia?)
hace unos 550 millones de anos en el periodo Cambrico o incluso antes. Los
primeros vertebrados fueron una constelacion parafilética (del griego para, al
lado, cerca de, y phyl(o), raza, estirpe, origen) de peces sin mandibulas (agnatos)
denominados ostracodermos (peces acorazados actualmente extintos).®' Poste-
riormente, un grupo de estos daria lugar a los vertebrados con mandibulas
(gnatostomados). Los agnatos actuales estin solamente representados por los
mixines y las lampreas, peces con cuerpo anguiliforme, sin extremidades pares
y adaptados a una vida carrofiera o parasita. Todos los demis peces actuales
tienen aletas pares y mandibulas, y estan incluidos junto con los tetrapodos
(vertebrados semi-acuaticos y terrestres) en el grupo de los gnatostomados,
considerado como monofilético. Los peces con mandibulas irrumpen en el re-
gistro fosil en el periodo Silarico y alcanzan una gran radiacién evolutiva en el
Devonico, también conocido como «la era de los peces». Entre los peces gna-
tostomados podemos diferenciar los condrictios (tiburones, torpedos, rayas y
quimeras), que tienen un esqueleto cartilaginoso y que han tenido un gran éxi-
to evolutivo, y los peces dseos. Estos tltimos se pueden dividir en dos grupos:
1) los sarcopterigios, peces con aletas lobuladas representados actualmente por
el celacanto y los peces pulmonados, y que habrian dado lugar a los tetrapodos
terrestres, y 2) los actinopterigios, el mayor grupo de peces marinos y de agua
dulce actual, que presentan aletas radiadas y, a veces, con radios espinosos.®

EL PALEOZOICO, EL ABANDONO DEL AGUA Y LAS PRINCIPALES INNOVACIONES
EVOLUTIVAS

En el Paleozoico (~540-252 millones de afios) casi todas las tierras emer-
gidas se encontraban en el hemisferio sur, desde el ecuador hasta el polo (su-
percontinente Gondwana). La exigua existencia de vida terrestre se limitaba a
algunas cianobacterias y algas dulceacuicolas y no han proporcionado buena
informacién sobre el clima. Se cree que comenzd siendo una época estable, de
clima eminentemente oceanico y poco estacional. El efecto invernadero debi-
do a las altas concentraciones de CO, elev6 la temperatura de la superficie del

O Idem.
1 Idem.
2 Idem.
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mar entre 20 y 25 grados centigrados. Esta situacién de calentamiento pudo
haberse mantenido, al menos, hasta el Siltrico (444-419 millones de anos) e
incluso el comienzo del Devénico (419-359 millones de afios), momento en
el que el nivel de los océanos alcanzd un gran maximo vy se intensifico la cons-
truccidn de arrecifes por parte de los corales, lo que originé la diversificacion
de los organismos asociados a los mismos.®’

A mediados del Devénico medio (~375 millones de afios) un cambio
drastico en las condiciones de vida imperantes hasta ese momento estuvo de-
tras de la extincion en masa que hizo desaparecer al 70 % de las especies ani-
males marinas.®* Los cientificos han buscado una explicaciéon relacionada con
el agotamiento de oxigeno en las aguas superficiales y la extincién de fauna
asociada a los arrecifes. Sumado a ello se habria evidenciado un secuestro de
carbono en los fondos oceanicos, que, unido a una significativa producciéon
primaria de las plantas terrestres, determiné una reduccién de la cantidad de
CO, atmostérico. El resultado podria estar relacionado con un enfriamiento
global que conllevo la formacion de glaciares en las proximidades al polo sur.®

Progresivamente las plantas, los invertebrados y finalmente los vertebrados
evolucionaron para adaptarse a la vida en tierra firme. Abandonar el agua supu-
so grandes desafios relacionados con la exposicién al aire y el propio hecho de
dejar de estar cubiertos por agua. Asi que, por muy himedo que fuera el aire
terrestre que los acogiera, los organismos tuvieron que encontrar mecanismos
que evitaran su desecacién. Los estadios de desarrollo embrionario y las prime-
ras fases de la vida son especialmente sensibles a la pérdida de agua. Igualmente
influye el tamafio del organismo: en los cuerpos de menor tamano la vulnera-
bilidad a la deshidratacién aumenta dada su relativa gran superficie en relacién
con las escasas reservas de agua. El peso también es un aspecto que considerar:
en el aire los organismos pesan mas que en el agua, asi que el soporte del peso
corporal fue una dificultad afadida en los primeros animales terrestres. Por otro
lado, las temperaturas sobre la superficie de la Tierra son mas extremas que en
el agua y tuvieron que hacer frente a situaciones de frio y calor. En cuanto a
los gases, ni el O, ni el CO, tienen las mismas propiedades en el agua que so-
bre la superficie terrestre, por lo que fue necesaria una transformacién de los
mecanismos fisiologicos de intercambio de gases. Es evidente que algunos de
los sentidos, como la vista y el oido, difieren de un organismo acuatico a uno
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terrestre y, por tanto, se vieron modificados para poder adaptarse al abandono
del medio acuatico.®

Cabe senalar que el modo de vida terrestre supuso superar también retos
ecoldgicos que tienen que ver con las fuentes de alimentacidon que estan dis-
ponibles. Un ente acuatico tiene a su disposicién nutrientes disueltos en ese
medio liquido que no son solubles en el aire. Asi que para que los organismos,
sobre todo los de pequefio tamafio, atravesaran esa importante barrera ecol6-
gica hacia el medio terrestre, se hicieron necesarios cambios sustanciales en el
modo de alimentacion.”’

Es conveniente indicar que, logicamente, todas estas adaptaciones para la
vida sobre la tierra evolucionaron como adaptaciones en el agua y solo una vez
que estuvieron bien establecidas alli, pudieron ser aprovechadas por los orga-
nismos para pasar largos periodos en tierra firme (por ejemplo, el pulmoén de
algunos peces osteictios).

EL ORIGEN DE LAS PLANTAS TERRESTRES Y LOS PRIMEROS ARTROPODOS

Estamos a punto de describir el momento en el que, por primera vez, los
animales van a conquistar la tierra firme, pero antes es necesario dar cuenta,
aunque sea muy brevemente, de los aspectos mas significativos del origen de
las plantas terrestres o embriofitas. Después de todo, mucho tiempo antes de
que los animales se atrevieran a dar el primer paso hacia la superficie terrestre,
las plantas ya lo habian conseguido —en compania de hongos y bacterias—. Po-
demos incluso decir que, sin esa primera colonizacién por parte de los orga-
nismos vegetales, el poblamiento de la fauna terrestre no habria sido posible y
hoy nosotros no estariamos aqui.

El organismo vegetal pionero y antepasado comtn de todas las plantas
terrestres también tuvo que hacer frente a condiciones ambientales terrestres
retadoras, debido a la sequedad, al aire, la insolacién, la oscilacién térmica, etc.
Y, por supuesto, a un nuevo modo de alimentarse, concretamente al modo de
adquirir eficazmente los nutrientes minerales. Al igual que en los animales,
fueron los cambios evolutivos surgidos en el medio acuatico y relacionados
con su morfologia y su fisiologia los que permitieron hacer frente a esas nuevas
circunstancias. Este antepasado comtn de las embriofitas fue un alga de agua
dulce, genéticamente preadaptada para relacionarse con hongos y bacterias

% Cowen, 2013.
7 Agusti, 2003.
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(relaciones simbidticas),® tal y como lo hacen las plantas terrestres para capturar
agua y nutrirse del suelo (por ejemplo, la asociacién de las legumbres con
bacterias fijadoras de nitrogeno). Por lo tanto, las bacterias que colonizaron
el medio terrestre (hace aproximadamente 3200 millones de afios) habrian
preparado el camino para la posterior llegada de las primeras plantas a ese
medio.”

En los Gltimos afos, la aplicacién de métodos filogenéticos ha puesto de
manifiesto la estrecha cercania de las embriofitas con una clase de algas, Zyg-
nematophyceae (algas verdes conjugadas de agua dulce).”” Los representantes ac-
tuales de estas algas son todos acuaticos excepto dos especies que, al igual que
los musgos, viven en ambientes terrestres humedos. Pues bien, se cree que el
antepasado comun de las embriofitas y las Zygnematophyceae se habria adaptado
a una forma de vida terrestre y tal vez habria colonizado este medio hace mas
de 500 millones de anos.”!

No es posible conocer cual fue el lugar que acogid por primera vez a estas
plantas pioneras. Se piensa que fue en un entorno de clima calido con lluvias
estacionales, cerca de lugares donde las aguas dulces se unian con las marinas
y, ademas, con fluctuaciones en el nivel del agua que alternaria inundaciones
estacionales y sequias. Aunque parece ser que las primeras evidencias de plantas
(esporas fosilizadas) proceden del Ordovicico, lo cierto es que la escasez de sus
macrof6siles (visibles sin necesidad de microscopio) y las dudas sobre su po-
sicidn estratigrafica hacen que, para muchos autores, el registro fosil sea poco
fiable. Estudios recientes basados en el reloj genético molecular —diferencias
en el ADN entre las especies vivientes y las fosiles— indican un origen de las
embriofitas en un intervalo Cambrico-Ordovicico temprano. Ese grupo se
divide a su vez en bridfitas o plantas terrestres no vasculares (musgos, hepaticas
y antoceras) y traquedfitas o plantas con sistema vascular (licopodios, helechos,
gimnospermas y angiospermas). La primera cobertura vegetal que colonizd
la superficie emergida corresponderia a una capa de simples bridfitas de tipo
musgo que, como los actuales, carecian de conductos internos para el transpor-
te del agua y los nutrientes del suelo. Las edades estimadas para las traqueoéfitas
varian desde el Ordovicico tardio (~458 millones de anos) hasta el Silarico
tardio (~427 millones de afios). Estos periodos de establecimiento temprano de
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las plantas en los ecosistemas terrestres estan en estrecha concordancia con las
estimaciones recientes sobre el origen de los linajes de animales en ese medio.”

A partir del Devonico (~419 millones de afios) las plantas ocuparon ha-
bitats cada vez mas aridos y eso fue posible gracias a que desarrollaron modos
de retener el agua y proteger los estadios embrionarios de la pérdida de ese
liquido.” Uno de los mayores avances fue la semilla, que es el embrién fecun-
dado y protegido en un contenedor estanco con nutrientes que lo mantendran
hasta su posterior dispersiéon y germinacion en un lugar adecuado. Incluso la
plantula seguira alimentindose de la misma manera hasta que sus raices y hojas
sean capaces de sostener y nutrir a la planta.”™

Nadie duda de la relacion entre la expansiéon de las plantas terrestres y la
alteracion radical del clima. La vegetacidn terrestre ha sido un elemento esen-
cial para la evolucién de nuestro planeta, contribuyendo al desgaste quimico de
las rocas continentales, un proceso que es clave en el ciclo del carbono y que
ha regulado la atmésfera y el clima de la Tierra a lo largo de millones de afios.
La colonizacién de las plantas supuso, por ejemplo, una disminucién drastica de
los niveles de diéxido de carbono (un gas que tiene efecto invernadero) en la
atmosfera y ello favorecié el enfriamiento global.” En definitiva, las plantas son
las protagonistas de una profunda transformacion del medio terrestre. Desde
su aparicidn fueron progresivamente sentando las bases para la vida de la vasta
diversidad animal que estaria por llegar a los recién enverdecidos ecosistemas.

Los animales marinos mejor preadaptados para la vida en la tierra, sin
duda, fueron los artrépodos consumidores de deshechos vegetales y otros ar-
tropodos que se alimentaban de los primeros. Posiblemente llegaran a tierra
firme a finales del SilGrico y se conocen principalmente por sus huellas fosiles.
Habia aranas, ciempiés y milpiés, colémbolos y acaros. Algunos de ellos coloni-
zaron, por diferentes vias, el medio aéreo, sobre todo a medida que las plantas se
hacian mas altas y tridimensionales.” A partir del Devénico inferior, el nimero
de pequefios artropodos se incrementa notablemente y se alimentan tanto de
plantas muertas como vivas. A su vez, algunos de estos sirvieron de alimento
para artropodos carnivoros como las arafas primitivas.”’
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Los PRIMEROS ANFIBIOS

El abandono del medio acuatico y la llegada a los continentes de los ver-
tebrados (385-360 millones de anos) es una de las transiciones evolutivas mas
importantes. Los antepasados del primer vertebrado terrestre hacia tiempo que
venian preparandose para ese gran salto. Algunos de los peces sarcopterigios
como Eusthepnoptheron (385 millones de afios), Panderichthys (380 millones de
anos) o Tiktaalik (375 millones de anos) ya poseian aletas fuertes con la es-
tructura del quiridio (extremidad tipo de los vertebrados tetrapodos) y una
interesante combinacién de pulmones y branquias. Progresivamente su cuello
se fue haciendo mas movil, y sus movimientos, independientes del resto del
cuerpo, lo que les permitia cazar mas facilmente. Algunos peces sarcopterigios
estaban adaptados a vivir en aguas someras y salobres, respiraban aire a través de
una coana y de los pulmones. Su cuerpo estaba cubierto por escamas y tenian
aletas lobuladas que no soportaban el peso del cuerpo, pero que les permitian
desplazarse por el fondo.”™ "

Algunos autores consideran que Acanthostega (365 millones de afnos) re-
presenta el transito de peces a tetrapodos o incluso que podria ser el primer
anfibio. Otros se inclinan por Ichtyostega (365 millones de afios), con sus pseu-
dopatas de siete dedos y con habitos ain mas acuaticos que terrestres, aunque
no todos los expertos estan de acuerdo. Para otros especialistas, esa primera
forma anfibia estaria representada por Hynerpeton (365-360 millones de anos),
un carnivoro de pulmones evolucionados,y Tilerpeton (365 millones de anos)
con seis dedos y sin branquias. Los primeros anfibios pierden las escamas y
tienen extremidades mas fuertes con dedos. Los huesos de la mandibula se
transforman en un sistema auditivo que les permite detectar el sonido en el
aire. Ademis, al perder las branquias la excrecién del amoniaco, que es toxico,
se hace, en forma de urea, a través de los rifiones.!'>!®

Lo que si sabemos es que este primer tetrapodo que salié del agua lo
hizo a un mundo sin competidores (aunque los artréopodos, algunos moluscos
como babosas y caracoles de tierra y las plantas habian colonizado antes los
continentes). Estos primeros vertebrados, lo mismo que los actuales anfibios,
atn no habian desarrollado adaptaciones para vivir muy lejos del agua. Sobre
todo, no eran capaces de reproducirse fuera de ella ya que, como los peces y
los anfibios actuales, eran anamniotas o, lo que es lo mismo, su embrién se
desarrolla sin una membrana que lo envuelva (sin amnios). Sus huevos son

78 Zardoya, 2012.
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pequenos y gelatinosos y se hinchan al contacto con el agua, pero no cuentan
con una barrera de proteccién que permita prosperar al embrién en un medio
seco.” Por otro lado, la pionera toma de la tierra por parte de plantas y los
artropodos, que utilizaban a las primeras como alimento y refugio, dio lugar
a un incremento de nutrientes organicos a orillas de las aguas y esos recursos
fueron aprovechados por aquellos primeros anfibios.

A pesar de sus aparentes carencias, los antepasados de los actuales anfibios
protagonizaron una importante explosion de su diversidad. De hecho, algunos,
como los antracosaurios, con el tiempo fueron adquiriendo mas adaptaciones
terrestres y se sitGan en el origen de los saurépsidos (antiguamente reptiles y

aves) v los sinipsidos (mamiferos).3! 82
Yy

Los TERAPSIDOS DEL PERMICO Y EL AMBIENTE ACUOSO DEL HUEVO AMNIOTA

Como se ha mencionado en varias ocasiones, las alteraciones en las con-
diciones climaticas y ambientales han sido habituales a lo largo de la historia
de nuestro planeta, lo que ha influido significativamente en la aparicién y
desaparicién de grupos de organismos terrestres.* En la Gltima parte del pe-
riodo Carbonifero (~320 millones de anos) se produce un nuevo cambio: en
el supercontinente sur de Gondwana se constata una intensa glaciacién que
afect6 a los continentes que hoy se localizan en el hemisferio sur (Sudamérica,
Africa, Australia y la Antirtida). En Laurasia, que era la agrupacién de tierras
al norte (actualmente Norteamérica, Europa y Asia), el clima se vuelve mas
continental. Es en este momento cuando surgen las primeras formas reptilia-
nas, unos tetrapodos con cuatro extremidades a ambos lados del tronco que
incorporaron una innovacién fundamental: el huevo amniota (Figura 5). En
este tipo de huevo el embridn crece protegido por cuatro capas extraembrio-
narias: 1) el corion, que es la capa mas externa y en cuyo alrededor se localiza
la albtimina, que es el reservorio de agua; 2) el alantoides, que es la membrana
para el intercambio de gases y desechos; 3) el saco amniético, que es el que
proporciona el ambiente acuoso y que se conecta con 4) el saco vitelino, que
aporta los nutrientes al embrién. Finalmente, una cascara de carbonato calcico
protege todo el huevo, permitiendo al mismo tiempo el intercambio de gases

8 San Mauro 2012.
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con el medio (vapor de agua, didxido de carbono y oxigeno).* Este exceso
de proteccidn, comparativamente con el huevo anamniota de los peces y an-
fibios, también estd vinculado con un necesario proceso de fecundacién in-
terna que precede a la formacién del huevo y que evoluciond en los primeros
saurdpsidos o en sus inmediatos ascendientes. Este proceso fue critico para la
independencia de los tetripodos del medio acuitico y la conquista definitiva
de la superficie terrestre."

Figura.5. Esquema del huevo amniota. Adaptado de Wikimedia Commons.

A finales del Carbonifero, un calentamiento generalizado retird los hielos
polares y las temperaturas en latitudes elevadas se suavizaron. En las areas conti-
nentales proximas al ecuador, la pluviosidad descendi6 y el clima se volvié mas
seco. Bajo estas condiciones aparecieron los sauropsidos, que, en la siguiente
época, el Pérmico (~299-252 millones de afios), se diversificaron. Esas inno-
vaciones reproductoras que hemos descrito les permitieron el acceso a lugares

prohibidos para los anfibios.
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De entre todos los grupos de la época (hace unos 300 millones de anos),
solo vamos a mencionar a uno de ellos, el grupo de los pelicosaurios (sinap-
sidos), ya que fue ese grupo el que desarrolldé una serie de adaptaciones que
estan en el origen de los mamiferos.* Los pelicosaurios tenian grandes crestas
dorsales, como velas, que se cree tenian una funcién de regulacion de la tempe-
ratura corporal. Su crineo exhibia una caracteristica fosa temporal detrds de la
Orbita (fenestra temporal) y una denticién heterodonta (con dientes de distin-
tos tamanos y agrupados en zonas). Aunque es muy probable que su comienzo
estuviera en Laurasia (Euroamérica), desde mediados del Pérmico estuvieron
extendidos por Gondwana. A mediados del Pérmico (~275 millones de anos)
alguno de estos pelicosaurios dard lugar a los primeros terapsidos (o mal lla-
mados reptiles mamiferoides), con anatomia craneal y extremidades mas afines
con los mamiferos; incluso algunos podian ser ya homeotermos y haber tenido
pelo. Con sus mandibulas mas potentes y una mejor locomocién, desplaza-
ron definitivamente a los demas pelicosaurios. Sin embargo, los terapsidos atn
conservan muchas caracteristicas reptilianas, como una mandibula formada por
varios huesos. Estos aparecen por primera vez en latitudes altas del supercon-
tinente sur, lo que hace sospechar que tenian una termorregulacién avanzada.
Los mamiferos (mamaliformes, para ser exactos) evolucionaron a partir de al-
gunos de los Gltimos terapsidos de finales de Triasico que sobrevivieron a uno
de los mayores eventos de extinciéon.®

Hace 252 millones de afios la gran extincion del Pérmico-Triasico (la Gran
Mortandad) hizo sucumbir a la mayor parte de las especies animales terrestres y
marinas (con porcentajes de extincion del 70 y 95 % respectivamente). Se trato
de la mayor catistrofe ambiental detectada en el registro f6sil y se sospecha que
fue debida a la intensa actividad volcanica en los fraps (formaciones volcanicas de
basalto) de Siberia. Posiblemente influyera la emision de metano desde el fondo
del mar y también las descomunales emisiones de magma, que provocaron un
calentamiento global que condujo a una sucesion de catastrofes que convirtie-
ron a la Tierra, en unos pocos miles de afios, en un lugar absolutamente inhos-
pito.”” La vida tardé mucho en recuperarse, hasta nueve millones de afios, segiin
senalan algunos estudios. El aspecto positivo de la recuperacion fue la aparicion
de grupos completamente nuevos, como los reptiles marinos y los crusticeos
decipodos, asi como nuevos tetrapodos, incluidos los saurdpsidos (antepasados
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de pterosaurios y dinosaurios), que radiaron posteriormente y dieron lugar a
formas carnivoras y herbivoras. En general, en respiracién y locomocién eran
muy superiores a otros vertebrados terrestres.*® Afortunadamente, un grupo de
terapsidos sobrevivid a la catdstrofe y se diversificd en el Tridsico. Algunas formas
ya adelantan la inminente llegada de los mamiferos, con unas extremidades con
articulaciones extensibles y un craneo con paladar secundario, que independiza
la cavidad nasal de la cavidad oral, lo que supone la gran ventaja de deglutir los
alimentos y respirar al mismo tiempo.*” Hay evidencias de que algunos de ellos
podrian haber tenido pelo y ser endotermos. Pero lo mas interesante, lo que de
verdad caracterizd a todos los mamiferos de esa época y de las posteriores, es la
modificacién que se produjo en los huesos que unian la mandibula al craneo en
sus ancestros. A partir de entonces se transforman en una Unica pieza dsea que
se articula en las fosas glenoideas del hueso temporal en el crineo. El resto de los
huesos evolucionaran hasta convertirse en los huesecillos del oido medio, con
una nueva funcién, que es la transmision del sonido.”

DINOSAURIOS (INCLUIDAS LAS AVES), MAMIFEROS Y PLANTAS CONTINENTALES

Los primeros dinosaurios aparecen en Gondwana a mediados del Triasico,
hace unos 235 millones de afios. Al principio muchos de ellos eran pequenos,
agiles, bipedos y carnivoros y descendian de algtin pequefio arcosaurio (reptil)
bipedo. El enorme tamafo de algunos de los Gltimos representantes evolucio-
naria mucho mis tarde. Esos primeros dinosaurios se cree que vivian en una
suerte de equilibrio de fuerzas con otros muchos organismos, pero tiempo
después se produjeron cambios ecoldgicos y los dinosaurios reemplazaron a
los dltimos terdpsidos carnivoros y herbivoros. Los dinosaurios se volvieron
dominantes y se diversificaron en grupos como los terépodos (bipedos y car-
nivoros), que incluyen algunos de los mas avanzados dinosaurios y a las aves y
los ornitisquios (bipedos y herbivoros), que fueron los responsables de la gran
radiacion de los dinosaurios herbivoros o los sauropodomortos (grandes y ro-
bustos herbivoros), con pies grandes y extremidades columnares. Estos, en una
temprana radiacion, daran lugar a los prosaurépodos y en una posterior a los
célebres saurépodos, que son los que representan las formas mas conocidas de
dinosaurios y entre los que se encontraron los animales terrestres mas grandes

8 Chen y Benton, 2012.
8 Rubidge y Sidor, 2001.
% Agusti, 2003.
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conocidos.” Se cree que eran animales que, a pesar de su tamafio, debido a sus
habitos herbivoros, realizaban grandes desplazamientos, tal y como hacen hoy
muchos otros herbivoros, por ejemplo, en el continente africano. El tamafio
es posible que supusiera una ventaja a la hora de desplazarse, ya que podrian
recorrer grandes distancias en relativo poco tiempo.

También en ese periodo entran en escena los mamaliformes, pero lo ha-
cen de una manera muy discreta. Eran de tamafio muy reducido, insectivoros
y probablemente de habitos nocturnos.” El primer mamifero verdadero apa-
reci6 en el Triasico tardio (~200 millones de afios), unos 70 millones de afios
después de los primeros terapsidos y unos 30 millones de anos después de la
aparicion de los primeros mamaliformes.”

En esa época se produce la radiacion de las plantas continentales (su origen
podria remontarse al Devonico ~395-359 millones de anos).” Después de la
gran extincidn del Tridsico, los ecosistemas siguen dominados por los helechos
de tipo arborescente, pero a partir de mediados del Tridsico aparece un nuevo
tipo de plantas que se hard dominante. Son las plantas con semillas (gimnosper-
mas) y mayoritariamente seran las coniferas quienes tomen ventaja en la colo-
nizacién de los ecosistemas terrestres. Precisamente de esa época han llegado
hasta nuestros dias algunos de aquellos representantes, como las araucarias, las
cicadas o los ginkgos.” La ventaja de estas plantas con semillas es su resistencia
a la sequia estacional y unos sistemas de polinizacién eficientes en un mundo
repleto de insectos.”

En el Jurdsico (201-146 millones de afos) la estabilidad ambiental aumen-
ta con temperaturas medias altas, sin diferencias latitudinales. Es un periodo en
que, como en el Creticico, se producen importantes desplazamientos de las
masas continentales que dejaran el planeta disefiado tal y como es en la actuali-
dad.” Muchas zonas anteriormente terrestres son invadidas por masas de agua
y de ahi la importancia de los océanos en la vida del periodo. En esa época vi-
vié uno de los grandes depredadores de los mares (~248-94 millones de afios),
el ictiosauro, un ejemplo paradigmaitico de convergencia evolutiva. Con su
morfologia parecida a la de un delfin (en las formas evolucionadas del Jurasico),

! Brusatte, Nesbitt, [rmis, Butler, Benton y Norell, 2010.
22 Kemp, 2005.

% Vargas, 2012.

' Biswas y Johri, 1997.

% Wang y Ran, 2014.

% Cowen, 2013.

7 Levin, y King, 2016.
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los ictiosaurios mesozoicos son iconos de la evolucidn, reptiles ocednicos con
especializaciones anatémicas hacia una existencia marina obligada. Es decir, es-
tamos hablando de un reptil absolutamente independiente del medio terrestre.
Se cree que eran viviparos y parian crias directamente en las aguas del mar.”

Las aves evolucionaron, probablemente en Gondwana durante el Jurasico
(hace alrededor de 165-150 millones de afios), a partir de dinosaurios teropo-
dos. Las caracteristicas que mayoritariamente definen hoy a las aves se fueron
adquiriendo gradualmente a lo largo de varios de millones de afos de evolu-
cién. Inicialmente hubo una importante diversificacion de esas primeras aves a
largo del Jurasico y del Creticico. A finales del Creticico, las aves fueron diez-
madas junto con sus parientes los dinosaurios. Después de la extincién masiva,
se diversificaron (radiacién adaptativa) de nuevo, culminando en las mas de diez
mil especies actuales distribuidas en todo el mundo. Todas ellas pertenecen a
las neornites (cuyos fosiles mas antiguos son del Cretacico tardio), que fue el
unico grupo que sobrevivié a otra extincién masiva a finales del Cretacico. Es
posible que las aves se beneficiaran de la desaparicion de los dinosaurios y de
los pterosaurios (primeros tetrapodos en conquistar el aire) con los que com-
petian por el alimento.”

Archaeopteryx lithographica es, posiblemente, uno de los tésiles de aves mejor
conocidos por presentar caracteristicas intermedias entre reptil y ave, y es un

190" Sus restos,

ejemplo clasico de evolucidén en mosaico en los libros de texto.
adscritos al Jurasico tardio, fueron descubiertos en depdsitos de calizas en Ale-
mania en 1861, tan solo dos anos después de que Darwin publicara su obra
sobre el origen de las especies. A pesar de que sus fosiles se conocian desde el
siglo x1x, durante mucho tiempo la posibilidad de que las aves tuvieran un
antepasado entre los dinosaurios era mayoritariamente rechazada. Las primeras
descripciones del f6sil fueran hechas por dos antidarwinistas de la época que,
curiosamente, llegaron a conclusiones opuestas: Andreas Wagner (1862) pensa-
ba que este animal representaba claramente un lagarto un tanto extrafo, mien-
tras que Richard Owen (1863) opinaba que el f6sil, sin duda, se correspondia
con un pajaro.""

Hoy ya nadie duda de la estrecha relaciéon de los dinosaurios con las aves.
Un elemento clave de esta conexién lo encontramos en la farcula, que deriva

% Gutarra, Moon, Rahman, Palmer, Lautenschlager, Brimacombe y Benton, 2019.
% Ericson, 2012.

1% Hickman, Roberts, y Larson, 2006.

""" Rauhut y Foth, 2020.
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de la fusion de las dos claviculas y cuya presencia es fundamental para poder
volar. Lo cierto es que los fosiles de dinosaurios con claviculas tardaron en apa-
recer y la ausencia de esta pieza que, sin embargo, si estaba presente en reptiles
ancestrales, era un obsticulo para el establecimiento de la relacién entre los
dos grupos de organismos. Afortunadamente, aparecieron varios esqueletos de
carnosaurios, un tipo de pequeno dinosaurio del Cretacico, claviculado y muy
parecido a Archaeopteryx en muchos de sus caracteres, excepto que no tenian
plumas. Hoy sabemos que la presencia de claviculas en los teropodos es bastan-
te antigua, incluso hay ejemplos de estos dinosaurios con farcula.'”” Ademis,
en las altimas décadas, son numerosos los fosiles de dinosaurios emplumados
que se han descrito (Figura 6). El descubrimiento de plumas bien preservadas y
pertenecientes a teropodos no aviares representa la confirmaciéon definitiva del
origen de este grupo en los dinosaurios.'” Aun asi, el debate sobre los detalles
de las relaciones filogenéticas de los dinosaurios terépodos vy, por lo tanto, sobre
la génesis de las aves, sigue existiendo.'™

Figura 6. Reproducciones de dinosaurios emplumados expuestas en el Museo del
Jurasico de Asturias. [zquierda, Dromaeosaurus; derecha, Oviraptor.

Las aves son el linaje mas diverso de vertebrados tetripodos existentes. En
la actualidad hay mis de diez mil especies,'” que muestran una gran variedad

192 Nesbitt, Turner, Spaulding, Conrad y Norell, 2009.

105 Zelenitsky, Therrien, Erickson, DeBuhr, Kobayashi, Eberth y Hadfield, 2012.
14 Hackett, Kimball, R eddy, Bowie, Braun, Braun... y Yuri, 2008.

15 Gill, Donsker y Rasmussen, 2022.
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de formas, comportamientos y, ademas, una significativa heterogeneidad eco-
l6gica. Tratar de establecer relaciones evolutivas en las aves es dificil, dada la
rapida y temprana divergencia evolutiva que ha resultado en muchos grupos
distintivos.'” Un gran ndmero de las especies de aves son acuaticas y su vida
en mayor o menor medida depende de este habitat. Algunas de ellas dividen
su tiempo entre ambientes acuaticos y terrestres, mientras que otras pasan la
mayor parte de su vida en el agua y regresan a la tierra solo para reproducirse.'”

Las aves acuaticas son numerosas. Solo las que dependen del medio ma-
rino, al menos en una parte de su ciclo de vida, representan unas 350 especies
(3,5 % de todas las aves). La vida en ambientes acuaticos las ha llevado a de-
sarrollar, a lo largo de decenas de millones de afos, una serie de adaptaciones
especiales para su supervivencia. Estos rasgos que han ido incorporando estin
sobre todo relacionados con su estilo de alimentacion, basado principalmente
en organismos acuaticos (peces, invertebrados, plancton...) y la acomodacién
de su cuerpo al buceo (plumas hidréfobas, capacidad de apnea, fisionomia apta
para la natacién...). Las especies buceadoras de agua salada poseen, ademis,
unas glandulas salinas especiales que ayudan a excretar el exceso de sal que
resulta de beber agua de mar. Pueden tener membranas alrededor de sus dedos
o patas alargadas que les permiten caminar ficilmente por el agua mientras
mantienen seco el resto de su cuerpo. Algunas especies zancudas encuentran
alimento removiendo el agua con sus pies; otras, en cambio, usan sus picos para
filtrar la comida. Las especies mas grandes con patas largas también poseen
cuellos largos y flexibles que les permiten obtener la comida de debajo de la
superficie del agua.'”®

Algunos estudios sugieren que muchas adaptaciones terrestres y acuiticas
de las aves son convergentes dentro del grupo de las aves acuaticas. Parece que
hubo una gradual adquisicion de las caracteristicas acuiticas que ha culminado
en especies como los pingliinos, que representan, entre otros, a los habitantes
obligados de los medios acuaticos.'” Los pingiiinos son aves no voladoras cuyo
origen se remonta a hace unos 30 millones de afios, cuando sus antepasados
comenzaron a capturar alimento bajo las aguas del mar. Se caracterizan por
tener una gruesa capa de grasa y una cobertura muy densa de plumas que les
ayuda a flotar y a mantener la temperatura corporal adecuada en aguas muy

106 Brusatte, O’Connor y Jarvis, 2015.
""Vierling y Sullivan, 2018.

108 Frederick, 2001.

1% Brusatte, O’Connor y Jarvis, 2015.
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frias. Poseen una figura extraordinariamente hidrodinamica y estan muy bien
adaptados a la natacién bajo el agua, alcanzando velocidades de hasta 25 kil6-
metros por hora. También pueden llegar a sumergirse a mas de 500 metros de
profundidad. Ello fue posible porque los huesos de las alas se comprimieron
progresivamente y las articulaciones perdieron su funcién hasta que definitiva-
mente adquirieron la forma y las competencias de una aleta.''*'"!

Sobre tierra firme los mamiferos se diversifican en varios grupos vy, ademas
de las formas insectivoras, aparecen especializaciones herbivoras y carnivoras.
Algunos de esos mamiferos del Jurasico son los docodontos, los multitubercu-
lados (grupo mas numeroso y diversificado), que persistirin hasta el Eoceno, y

los triconodontos.!"?

Los MAMIFEROS MARINOS DEL CRETACICO

El protagonismo de los mamiferos en la evolucién de la vida en la Tierra
no fue relevante hasta el Creticico (145-66 millones de afios), a pesar de exis-
tir, diversificados en grupos, desde finales del Tridsico (~220 millones de afios).
Antes de la caida del meteorito que, supuestamente, llevé a la desapariciéon de
los dinosaurios y otros grupos (cabe recordar que existen otras hipotesis que
relacionan estas extinciones con un momento de intensa actividad volcanica),
no hay apenas evidencia f6sil de su existencia.

En la segunda parte del Cretacico la situacién mejora notablemente para
los mamiferos. Se extendian por el Viejo Mundo (Asia central) y el Nuevo
Mundo (las dos Américas), lo cual podria estar relacionado con los cambios de
vegetacion.'” En esa época, junto con los multituberculados, aparecen otros
tres grupos: los marsupiales, los placentarios y los monotremas, un grupo de
mamiferos que pone huevos (actuales ornitorrincos y equidnas) y que fue
el primero en diferenciarse de los tres. De las cinco especies de monotremas
vivientes (todas ellas en Oceantia), el ornitorrinco de pico de pato (Ornithor-
hynchus anatinus) es el inico semiacuatico y vive en arroyos, lagos y lagunas
en el este de Australia y Tasmania. Hoy sabemos que los mamiferos marsupia-
les se originaron en Sudamérica y de alli pasaron a Australia por la Antartida
(sin hielo por entonces), alcanzaron incluso Africa y Europa, aunque con una

119 Boersma, 2008.

" Davis y Renner, 2003.

12 Agusti, 2003.

'3 Chen, Stromberg y Wilson, 2019.
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existencia fugaz. La Gnica especie verdaderamente semiacuatica dentro de los
marsupiales es la zariglieya acuatica sudamericana (Chironectes minimus). Por su
parte, los mamiferos placentarios se originaron en algtin lugar del Viejo Mundo
(Asia central) y desde alli se extendieron al Nuevo Mundo, pero nunca llegaron
a Australia, con la excepcién de los murciélagos. Entre los placentarios se re-
conocen varias especies semiacudticas, pero solo los ceticeos y los sirenios son
estrictamente acudticos.''* '

Los mamiferos placentarios son el grupo dominante y mas diverso de los
tres linajes que actualmente existen (placentarios, marsupiales y monotremas).
Eomaia fue un mamifero placentario (eutherio) que se cree que podria estar
en el origen de la radiacién evolutiva que dio lugar a casi todas las formas de
mamiferos continentales.''

Esta aparicidn, extincién y distribucién de grupos tiene un elemento con-
dicionante y no es otro que el clima, cuya progresién desde el inicio del Cre-
ticico nos habla de una tendencia hacia un planeta mas seco y notablemente
mis frio (por supuesto con sus altibajos). Este periodo de recrudecimiento
climatico comenzd con la formacion de un casquete polar en la Antartida que,
probablemente, determiné que la concentracién de didxido de carbono fuera
menor (otros autores apuntan a la formacién de grandes cadenas montanosas
y a procesos de tectonica de placas). Sabemos que este gas tiene un importante
efecto invernadero y el descenso de su concentracion fue la principal causa
del descenso de la temperatura. Hay quien opina que, aunque la catastrofe del
meteorito de Yucatan no hubiera tenido lugar, el descenso de las temperaturas
habria llevado irremediablemente a la extincion de los dinosaurios y a su susti-
tucion por los mamiferos, con su ventajosa termorregulacion.

Un habito recurrente en la evolucién de los tetrapodos es el retorno a los
ecosistemas acuaticos. En el caso de los anfibios, hemos visto que nunca con-
siguieron independizarse totalmente del agua. Sin embargo, todos los demas
grupos de tetrapodos (reptiles, aves y mamiferos) tienen varios representantes
que han regresado a ese medio para una existencia completamente acuatica o,
al menos, para desarrollar un estilo de vida anfibio o semiacuatico. Los mamife-
ros en particular han retornado al agua en al menos siete ocasiones dando lugar

a siete linajes, de los que solo cinco han llegado hasta nuestros dias.'"”

" Arsuaga, 2019.

5Veron, Patterson y Reeves, 2007.

"% Ji, Luo, Yuan, Wible, Zhang y Georgi, 2002.
7 Uhen, 2007.
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El origen de los mamiferos marinos es relativamente tardio, a principios
del Cenozoico (~66 millones de afios). Los ceticeos (ballenas, delfines y mar-
sopas) y sirenios (manaties y dugongos) emergieron durante la época del Eo-
ceno, hace unos 50 millones de afios Los pinnipedos (focas, leones marinos y
morsas) aparecen en el Oligoceno (~29-23 millones de afios), la nutria marina
del Pacifico norte hace unos 7 millones de afios, a finales del Mioceno, y los
primeros osos polares son de finales del Pleistoceno (hace unos 500 000 anos).
Algunos de estos linajes han conservado la mayor parte de su forma terrestre
mientras pasan mucho tiempo en el agua; sin embargo, otros han cambiado su
morfologia drasticamente y pasan casi todo, si no todo, su tiempo en el agua.'®

Los mamiferos marinos, a pesar de sus origenes evolutivos independientes,
comparten varios rasgos fenotipicos adaptados a ese medio vy, por ello, represen-
tan un ejemplo de evolucién convergente. Muchas de las caracteristicas acua-
ticas evolucionaron independientemente en cada uno de estos grupos como
soluciones morfologicas a las mismas circunstancias. Los pinnipedos, sirenios
y cetaiceos comparten una serie de adaptaciones a los desafios locomotores,
térmicos, sensoriales, de comunicacién y anaerdbicos de una existencia acuati-
ca, incluidas las extremidades adaptadas para nadar, la densidad 6sea preparada
para controlar la flotabilidad y una gran reserva de oxigeno en relacién con el
tamano corporal. Los primeros representantes de estos grupos muestran carac-
teristicas morfoldgicas que indican que ya se alimentaban en el agua, lo que
sugiere que la ecologia de la alimentacion es un factor clave en la evolucion de

los mamiferos marinos.'"

LA EMERGENCIA DE LAS ANGIOSPERMAS

Un suceso que no puede pasarse por alto en este recorrido evolutivo por
los organismos terrestres es el que tuvo lugar a finales del Mesozoico, en la
época conocida como Cretacico: la radiaciéon de las plantas angiospermas o

120 Actualmente suponen el

plantas con flores completas que producen frutos.
90 % de las plantas terrestres e incluyen unas 250 000 especies (algunos autores

mencionan hasta 400 000).!!

8 Berta y Sumich, 1999.

' Foote, Liu, Thomas, Vinaf, Alfoldi, Deng... y Gibbs 2015.

120 Una flor completa implica la presencia de sépalos, pétalos, estambres y ovario, pudiendo
darse tanto reducciones como modificaciones. Ademas, las semillas se encuentran encerradas en
frutos que resultan de la fecundacion de la flor.

121 Bell, Soltis y Soltis, 2010.
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El timido origen de las angiospermas, segin estimaciones moleculares,
pudo ser en el Jurasico (180-140 millones de afios).’! Se cree que aparecieron
cerca del ecuador, en lo que hoy es Sudamérica, Africa y sudeste de Asia, cuan-
do el clima se estaba volviendo seco y caluroso. A pesar de ese temprano ori-
gen, no se diversificarin ampliamente hasta comienzos del Creticico.'* Hasta
ese momento las masas forestales seguian gobernadas por las grandes coniferas
de tipo secuoyas y otras gimnospermas (plantas con semillas desnudas), cada vez
mas adaptadas a esos climas calurosos y que se concentraban cerca de lugares
htimedos como las lineas de costa, rios, lagos y zonas pantanosas. La repro-
duccidén de las plantas con semillas tiene dos fases: la fecundacion por parte
de un organismo polinizador y la dispersion de la semilla formada a un lugar
favorable para que tenga lugar la germinacion. Una ventaja de las angiosper-
mas es que los organismos animales pueden encargarse de los dos procesos. El
éxito evolutivo de este grupo de plantas terrestres se debe principalmente a su
forma de reproduccidn, mas eficaz que la de las gimnospermas. Esta implica la
presencia de unas estructuras anatdmicas mucho mas avanzadas, que ofrecen,
por ejemplo, proteccién de la oosfera (ovocélula) en el interior del ovario de la
flor. Todo esto permitié el desarrollo de una nueva estrategia de colonizacioén
terrestre.

Los tosiles mas antiguos que se conservan de angiospermas son granos
de polen de hace unos 135 millones de afios. El desfase respecto a los datos
moleculares podria explicarse porque estas primeras plantas con flor vivieron
en un ambiente con un bajo potencial de preservaciéon de tosiles. Las primeras
angiospermas tenian formas arborescentes, parecidas a las actuales magnolias y
otras plantas con flores adaptadas a medios mas aridos. Fueron desplazando a
las coniferas hasta que finalmente estas Gltimas quedaron relegadas a las zonas
mis altas. Una continua y activa interaccién de las angiospermas con otros
organismos (simbiontes, polinizadores, etc.) ha permitido que estas fueran do-
minando numerosos medios desde su aparicion, desde habitats acuaticos hasta
ambientes extremos, debido a la falta de agua o de luz. Una vez diferenciados
los primeros tipos de angiospermas, en tan solo unos 5 millones de afos se
generaron los linajes que daran lugar al 97 % de las especies. Hace 130 millones
de afios podemos decir que las plantas con flor estaban bien distribuidas por el
ecuador, alcanzando latitudes hasta los 45° norte y sur. Las latitudes elevadas,
dada la limitacién de luz y temperatura, supusieron un reto que consiguieron

12 Wikstrom, Savolainen y Chase, 2001.
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superar hace tan solo 100 millones de anos, por lo que su diversidad en esas zo-
nas es mucho menor. A pesar de ello, salvo en las regiones polares, estas plantas
se volvieron dominantes hace unos 65-75 millones de afos y son la base de la
vegetacidon moderna.

Dentro del grupo, es importante destacar a las fanerdgamas marinas, como
las posidonias o las zoosteras, entre otras. Se trata de plantas con tallo, hojas,
flores, frutos y semillas similares a las plantas terrestres, que se han adaptado a la
vida submarina y que se conocen con el nombre de praderas o pastos subma-
rinos (seagrasses en inglés). Las praderas submarinas, a pesar de la baja diversidad
de especies y de sus caracteristicas fisiologicas tnicas, han colonizado con éxito
todos los mares someros menos los mas polares. Se trata de especies monocoti-
ledéneas, con una baja diversidad taxondmica. Existen unas 60 especies en todo
el mundo (en comparacidon con las aproximadamente 250 000 angiospermas
terrestres), que evolucionaron a partir de plantas terrestres que reconquistaron
los océanos entre hace 100 y 70 millones de afios. Influyen profundamente en
los entornos fisicos, quimicos y bioldgicos de las aguas costeras actuando como
ingenieros o arquitectos ecosistémicos.'” Su existencia resulta imprescindible
para el mantenimiento de los ecosistemas marinos costeros de los que depende
la vida de miles de especies marinas de plantas y animales. Esto es debido a que
son importantes productores primarios, es decir, convierten la luz solar y el di6-
xido de carbono de manera eficiente en forma organica (son lugares de cria y
alimentacidn), oxigenan las aguas a través de la fotosintesis e igualmente estabili-
zan y estructuran el lecho marino en el que crecen muchos otros organismos.'*

ORIGEN DE LOS PRIMATES

Existen diversas hipotesis que tratan de explicar el origen de los primates
o, dicho de otro modo, por qué un grupo de mamiferos se convirtié en pri-
mates. Una de las mas factibles precisamente se relaciona con la radiacién de
las angiospermas (plantas que producen frutos) y explica que las adaptaciones
originales de los primates son para el consumo de frutas que crecen en los
extremos terminales. Los primates no son los tinicos organismos adaptados al
consumo de los frutos: también los insectos, que pasaran a estar disponibles
como alimentos para los primates.'*

123 Orth, Carruthers, Dennison, Duarte, Fourqurean, Heck. .. y Williams, 2006.
12¢ Larkum, Orth, y Duarte (eds.), 2006.

125 Sussman, Rasmussen y Raven, 2012.
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Muy poco después de la desapariciéon de los dinosaurios no aviares, a
finales del Mesozoico, comenzaron a aparecer unos mamiferos que tenian ca-
racteristicas similares a las de los primates: son los plesiadapiformes, a menu-
do denominados primates arcaicos. Como muchos de los actuales primates, los
plesiadapiformes eran pequefios animales arbéreos que generalmente comian
frutas, insectos vy, ocasionalmente, hojas.'* Este suborden fosil (no existen re-
presentantes actuales) se diversifica durante el Paleoceno (66-56 millones de
afios) y se extiende por todo el hemisferio norte, que, en aquel momento,
formaba una Gnica masa continental que favorecia el intercambio de la fauna
(principalmente América del Norte y Eurasia). Tiene bastante éxito durante
diez millones de afios (algunos de sus representantes persistieron hasta hace 37
millones de afios), dando lugar a mas de una decena de familias y varias espe-
cies. Seguramente la radiacién de los plesiadapiformes se vio favorecida por las
condiciones climiticas, que en aquella época se asemejan a un clima tropical y
subtropical que se extendia hasta las regiones polares, hasta 60° N (htmedo y
calido). Apenas habia variaciones estacionales y en concreto en Norteamérica,
de donde proceden los restos mas antiguos, habia selvas tupidas y pantanosas
con arboles deciduos y coniferas.'”” A pesar de su enorme éxito, los plesiada-
piformes desaparecen a lo largo de la siguiente época, muy probablemente
porque no son capaces de competir con los verdaderos primates y los roedores
que se diversifican a partir de entonces en el hemisferio norte.

En el Eoceno (56-34), el clima se fue haciendo progresivamente mas cali-
do y himedo. La vegetacion tropical se extendid por el planeta y la jungla llegd
a los polos.'?® Al comienzo de esta época aparecen muchos de los actuales 6r-
denes de mamiferos, entre ellos los verdaderos primates, que surgieron abrup-
tamente en América del Norte, Europa y Asia en asociacién con ese evento
de rapido calentamiento global. Hasta mediados del Eoceno, el Atlantico norte
ain no habia separado completamente los dos continentes y los mamiferos se
movian libres entre América y Eurasia. Los euprimates ya presentan las caracte-
risticas propias de los verdaderos primates, como son un anillo éseo que rodea
completamente la 6rbita, ojos frontalizados, ufias en lugar de garras, un cerebro
relativamente grande, etc. Se dividen en dos grupos: los adapidos y los omomii-
dos, siendo estos los predecesores directos de los demas primates. Las relaciones

126 Silcox, Bloch, Boyer, Chester, y Lopez-Torres, 2017.
127 Zachos, Pagani, Sloan, Thomas y Billups, 2001.
28\W7ilf, 2000.
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con los actuales prosimios (Iémures, lorisidos y tarseros) parecen bastante claras,
pero las afinidades con los antropoideos son inciertas.'®

Al entrar en el Oligoceno (34-23 millones de afnos) el mundo se encontra-
ba en pleno proceso de enfriamiento y de intensificacion de la estacionalidad.
El cambio mas significativo de los ecosistemas del Oligoceno es la expansion
global de los pastizales y una regresion de los bosques tropicales a la fran-
ja ecuatorial.®® El registro fosil de primates es sorprendentemente diferente a
otras épocas. Los primates anteriores (plesiadapiformes, adapidos y omomiidos)
desaparecen de Europa y se hacen raros en Norteamérica. Debido al clima, tan
poco amable, apenas hay fosiles que procedan del hemisferio norte y el pro-
tagonismo corresponde al continente africano. El yacimiento de El Fayum en
Egipto es un testigo de la diversificacion de los antropoideos (al que pertene-
cemos los humanos) y encontramos primates que representan a los antepasados
comunes de los primates del Nuevo Mundo (platirrinos) y del Viejo Mundo
(catarrinos) y otros mas avanzados que ya son catarrinos, grupo que incluye
a los monos del Viejo Mundo (cecopitecoideos) y a los simios antropomorfos
(hominoideos), incluidos nosotros los humanos.> "

Los primates platirrinos o monos del Nuevo Mundo son mamiferos in-
migrantes cuyo registro fosil proviene de sedimentos del Terciario y del Cua-
ternario de América del Sur y de las caribefas Antillas Mayores."?! Este es un
momento en el que el agua resulta esencial para explicar y entender la llegada
de los primates a Sudamérica, donde juegan un papel fundamental en la preser-
vacidn de la biodiversidad tropical, gracias a su contribucién a la regeneracion
de los bosques y al mantenimiento de la salud de los ecosistemas.'*

Hacia finales del Oligoceno los primates (platirrinos) se establecieron en
Sudamérica. Los anilisis genéticos muestran que, junto con los catarrinos, for-
man un grupo monofilético (aparece una tinica vez en un tnico lugar) o, dicho
de otra manera, comparten un antepasado comun, africano.'* El cémo llegaron
a Sudameérica estos primates ha dado lugar a diversas hipotesis: puentes de tierra,
salto entre isla volcanicas (island hopping) o navegacion fortuita en islas flotantes.
Parece que el modelo de una dispersion transatlantica en balsas naturales es la

alternativa mas plausible. Seria, ademas, compatible con la direccioén oeste tanto

12 Fleagle, 1999.

130 Seiftert, 2007.

B Tejedor, 2013.

132 Estrada, Garber, Rylands, Roos, Fernandez-Duque, Di Fiore...y Li, 2017.
%3 Poux, Chevret, Huchon, de Jong y Douzery, 2006.
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de las paleocorrientes oceanicas como de los vientos imperantes, que habrian
favorecido el rapido desplazamiento desde Africa al continente americano. Al
mismo tiempo, esta migracion habria sido facilitada por la existencia de islas de
tamano considerable en el Atlintico sur y hoy sumergidas.'**

En el Mioceno (23-5 millones de anos) tuvieron lugar importantes su-
cesos geofisicos que afectaron al clima y a la biogeografia de los mamiferos
del Viejo Mundo. Asi, por ejemplo, se abri6 el estrecho de Drake (separacion
definitiva de América del sur y la Antartida) y las fuertes presiones tectonicas
dieron lugar al levantamiento de varias de las grandes cadenas montafiosas de
hoy. Estos y otros acontecimientos cambiaron definitivamente las pautas exis-
tentes de circulacidn, tanto atmosférica como oceanica. Consecuencia de ello
fueron los cambios en la pluviosidad mundial y en la vegetacion.

Justo antes del limite Oligoceno-Mioceno (23 millones de anos), la placa
africana y la euroasiatica colisionaron. El continente africano, que anterior-
mente estaba aislado, entré geoldégicamente en contacto con Eurasia, permi-
tiendo el intercambio de faunas entre ambos continentes."* El Oligoceno tar-
dio se caracterizd en Africa por la presencia de linajes de mamiferos que habian
evolucionado en aislamiento. Después de la unién de Africa y Eurasia, muchos
de esos taxones desaparecieron y las faunas del Mioceno temprano quedaron
dominadas por inmigrantes llegados del norte de Eurasia.

El lago Turkana, situado en Africa Oriental, con sus mas de 6400 km? en
la actualidad, fue un lugar esencial para la vida de muchas especies en aquella
época. Se trata de uno de los lagos de entornos desérticos mas grandes del
mundo. En el Mioceno, el lugar era mas hamedo; el lago, mas extenso y pro-
fundo; y las praderas y los arboles tapizaban el actual desierto. Se han recupe-
rado fosiles de diferentes épocas que, por ejemplo, representan el momento de
la radiacién evolutiva de los primeros simios (hominoideos)."”” Estos primates
aprovecharian la autopista terrestre que se abrié entre Eurasia y Africa para
salir del continente y dispersarse por un nuevo lugar, rico en habitats y sin
competidores (diversificacion del grupo). En el lago también se atestigua los
reemplazos de fauna que tuvieron lugar cuando los mamiferos euroasiaticos
entraron en Africa para refugiarse de los frios del norte.'*

134 Oliveira, Molina y Marroig, 2009.

% De Queiroz, 2014.

13 Potter y Szatmari, 2009.

37 Leakey, Grossman, Gutiérrez, y Fleagle, 2011.
¥ Begun, 2015.
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