
El agua, tan cotidiana como fascinante. Resulta difícil exagerar su importancia para los seres 
humanos: calma la sed, limpia, refresca, riega, divierte y comunica, pero también anega, 
desgasta, ahoga, enmohece, divide o arrastra. Pocas cosas tienen un papel tan protagonista en 
el aspecto de nuestro planeta, en los seres que lo pueblan, y en las expresiones humanas de 
cualquier tiempo y lugar. Conocer el agua en todas sus facetas supone adentrarse en la historia 
de la humanidad, de la vida, de la Tierra que la acoge e incluso del cosmos en su conjunto. Y eso 
es lo que invita a hacer este libro, escrito por especialistas de diferentes disciplinas para 
zambullirse en el agua y la gran historia que la explica.

La expresión gran historia designa un enfoque académico consolidado, que se origina en las 
últimas décadas del S. XX a partir de los trabajos de David Christian, Fred Spier, William McNeill, 
Walter Álvarez y otros autores, con el propósito de integrar los relatos generados por las 
diversas ciencias (naturales, sociales y humanas) y así ofrecer un retrato lo más amplio posible 
de todo lo que hay. La Universidad de Oviedo es una de las pocas del mundo que alberga cursos 
de gran historia y un grupo de investigación dedicado a ella. Este libro es el resultado de su 
trabajo en equipo y a la vez un primer paso en un apasionante camino de conocimiento 
transdisciplinar que cualquier persona interesada puede recorrer.
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introducción

La evolución de la vida está ligada al agua desde su origen. De hecho, 
durante mucho tiempo se pensó que, en el agua o en medios acuosos, podía 
originarse vida una y otra vez de forma espontánea, y el agua, de una forma u 
otra, fue parte principal de los tres siglos (xvii-xix) de sucesivos experimentos 
que acabaron desterrando las teorías de la generación espontánea continua de 
la vida.1 Y, no obstante, la vida sí surgió en el agua, aunque no en las condicio-
nes actuales. Charles Darwin ya elucubraba sobre las condiciones que podrían 
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 cálidas y las surgencias hidrotermales para las primeras 
moléculas de arn;2 en todo caso, asociadas al agua. Como se vio en el capítulo 

1 Martínez y Arsuaga, 2002.
2 Pearce, Pudritz, Semenov y Henning, 2017.
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anterior,3 en el agua apareció el antepasado común a todos los seres vivos ac-
tuales (abreviado luca, por las siglas de Last Universal Common Ancestor) algo 
antes de los fósiles más antiguos conocidos, de unos 3500 millones de años. 
Representaría pues las primeras células procariotas. Y en el agua se desarrolló 
la mayor parte de su historia, puesto que la vida tardó unos 3000 millones de 
años en salir del agua y empezar a colonizar las tierras emergidas.

Los cambios más importantes, la evolución hacia el surgimiento de los 
principales arquetipos de seres vivos, ocurrieron también en un ambiente acuá-
tico. Así, de los 35 filos en los que clasificamos a los animales, 34 han surgido en 
ambientes acuáticos, y el único del que solo hay registradas especies terrestres 
actuales, los onicóforos, está limitado a hábitats con una humedad muy eleva-
da y posiblemente su origen también ha sido acuático. 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 más 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. Así, seis divisiones de plantas son exclusivas 
de ambientes terrestres (antocerotófitos, psilófitas, ginkgófitas, gnetófitas, cica-
dófitas y coniferófitas), si bien las dos primeras requieren hábitats con agua libre 
para la fecundación.4 En este capítulo vamos a seguir precisamente la evolución 
de la vida desde la perspectiva de su relación con el agua.

luca Evoluciona, sE divErsifica En El agua y sus dEscEndiEntEs libEran 
oxígEno

El paso desde la primera célula, luca, hasta la diversidad actual no está 
claro. Como sería de esperar desde un inicio simple, se han ido alcanzando en 
unos casos nuevas formas de complejidad durante la evolución, 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 núcleo definido 
por una membrana los dos primeros, frente al último que sí. Esta primera des-
igualdad indica precisamente diferencias de complejidad, tanto de la estructura 
interna de la célula, como derivadas, también de tamaño (las células eucarió-
ticas son mayores que las procariotas) y la posibilidad de originar organismos 

3 García 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).5 Las rutas de manejo de información 
y los ribosomas más semejantes entre las arqueas y los eucariotas parece de-
terminar su mayor proximidad. En todo caso, los eucariotas habrían 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 formación de membranas nucleares.6 No se han conservado fósiles de 
los primeros organismos, y todos los estimados más antiguos de 3500 millones 
de años han resultado sumamente dudosos,7 por lo que las rutas metabólicas y 
el adn se convierten en las únicas guías en las que apoyarnos.

Dentro de los procariotas, los heterótrofos consumen materia orgánica, 
mientras que los autótrofos generan su propia materia orgánica a partir de ma-
teria inorgánica (generalmente dióxido de carbono). No todos los autótrofos 
lo hacen de la misma forma, sino que en unos casos obtienen la energía de 
las propias reacciones químicas (quimiotrofos), mientras que otros la obtienen 
de la luz solar (fotosintéticos). Existen quimiosintéticos que emplean en el 
proceso sulfuro de hidrógeno; otros, amoniaco, o varios compuestos de hierro 
(de hecho, asignaron a unas bacterias del hierro de surgencias hidrotermales 
marinas unos dudosos fósiles de hace 3800 millones de años).8 También hay 
organismos fotosintéticos que emplean sulfuro de hidrógeno, mientras que 
otros emplean la molécula objeto de este libro, el agua. Esto es, ya no solo 
había bacterias capaces de sintetizar materia orgánica empleando el hidróge-
no del sulfuro de hidrógeno (y liberando el azufre), sino que surgieron otras 
que empleaban hidrógeno del agua, liberando oxígeno. Esas bacterias reciben 
el nombre de cianobacterias y, 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 húmedas, bien formando unas estructuras 
mucilaginosas en el agua dulce o en ambientes terrestres algo húmedos (por 
ejemplo, Nostoc).

5 Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.
6 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, así 
como fósiles. De hecho, hay estromatolitos fósiles en Pilbara (Australia), y en 
otros lugares del mundo, de hace casi 3500 millones de años, y en el registro 
fósil se ha encontrado variedad de estromatolitos de distintos hábitats acuáticos 
más recientes (Figura 1),9 mostrando así evolución y adaptación. En los estro-
matolitos actuales, así como en los tapetes microbianos, hay tanto organismos 
autótrofos como heterótrofos, lo que sería también esperable en su versión 
pretérita. Su acción continuada representaba una ventaja competitiva, ya que 
el oxígeno liberado resultaba tóxico para los organismos no resistentes. Hace 
unos 2500 millones de años, el oxígeno producido por estos procariotas tanto 
en los estromatolitos como probablemente por cianobacterias libres cambió 
las condiciones existentes en las aguas someras.10 Parte había estado formando 
óxidos de hierro, combinado en otras reacciones químicas, o escapado a la at-
mósfera, pero ya se estaba produciendo lo suficiente para oxigenar las aguas cir-
cundantes. Y en los 500 millones de años posteriores oxigenó la superficie del 
planeta y la atmósfera. Además, una pequeña parte de ese oxígeno (O

2
) acabó 

transformándose en la parte alta de la atmósfera en ozono (O
3
), filtrando par-

ciamente los rayos ultravioletas, dañinos para la vida. La producción de oxígeno 
en grandes cantidades a partir del agua se trató del mayor cambio ambiental 
planetario y generó 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-
tenecían a la misma línea de descendencia acaban juntándose, cooperando, de 
alguna manera, y conformando un linaje distinto a los anteriores. Las nuevas 
células, eucariotas, presentan un núcleo rodeado por una membrana, así como 
distintos orgánulos celulares, membranosos. En procariotas, sí que es factible un 
intercambio de genes entre linajes muy distintos, a través por ejemplo de los 
plásmidos, pero en este caso estamos ante la incorporación de un organismo en 
otro, dando lugar a la aparición de un nuevo nivel de complejidad en la vida. 
Atendiendo a esta complejidad, las diferencias entre procariotas y eucariotas 

9 Fortey, 1997.
10 Cowen (2013).
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son, probablemente, las más dramáticas que podemos encontrar en la evolución 
de la vida.11 

Parece ser que la simbiosis se produjo entre alfaproteobacterias que da-
rían lugar a mitocondrias, y arqueas de Asgard que serían las hospedadoras 
de las primeras. Con este nombre de reminiscencias mitológicas nórdicas se 
define a unas arqueas de sedimentos acuáticos encontradas primeramente en 
las cercanías de unas surgencias hidrotermales marinas, denominadas Castillo 
de Loki, y situadas en el Atlántico, entre Noruega y Groenlandia. Dentro de 
ellas, precisamente serían las arqueas de Loki, o Lokiarcheota, las candidatas a 
esa simbiosis que daría lugar a los eucariotas, atendiendo a datos genómicos 
que muestran su relativa complejidad celular y similitudes con los genomas 
eucariotas.12, 13 Estos primeros eucariotas (luca o último antecesor común de 
los eucariotas) se piensa habrían vivido hace alrededor de 1866-1679 millones 
de años, y tendrían un aspecto similar a un ameboide desnudo,14 tal vez con 

11 Margulis and Sagan, 1986.
12 Zaremba-Niedzwiedzka, Caceres, Saw, Bäckström, Juzokaite, Vancaester... y Ettema, 

2017.
13 Eme, Spang, Lombard, Stairs y Ettema, 2017.
14 Butterfield, 2015.

CAPÍTULO IV 
 
 
 

 
 

Figura IV. 1. Estromatolitos. Trombolitos en el Parque Nacional de Yalgorup, Australia - 
Adaptado de Wikimedia Commons- (izquierda). Estromatolito fósil del desierto del 

Sahara, Marruecos (derecha). 
 
 
 

  

Figura 1. Estromatolitos. Trombolitos en el Parque Nacional de Yalgorup, Australia - 
Adaptado de Wikimedia Commons- (izquierda). 

Estromatolito fósil del desierto del Sahara, Marruecos (derecha).
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dos flagelos para moverse en el agua.15 No obstante, se trata de una morfología 
poco propicia para dejar fósiles, siendo los primeros fósiles de eucariotas los de 
un alga pluricelular de 1870 millones de años, Grypania (de filiación no resuelta 
y presenta grandes parecidos con las cianobacterias) y el protista no asignado a 
grupo, Tappania (1630 millones de años, India y China).16

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 energía a 
partir de la luz solar, la forma de obtener y generar materia orgánica, fueron 
definiendo los distintos grupos de eucariotas basales (protozoos y cromistas, 
si bien análisis meramente genómicos generan muchos más grupos basales),17 
con afinidades posteriores con los reinos pluricelulares que nos resultan más 
conocidos (hongos, plantas, animales).

Los protozoos son organismos unicelulares y están íntimamente 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 describió estos pequeños seres (diert-
gens, pequeños animales, en holandés, animalcules en traducciones iniciales), más 
pequeños que todos los que se habían descrito hasta el momento, y permi-
tiendo que la Biología comenzara a mirar hacia la microbiología, preguntán-
dose por esos seres algo difíciles de clasificar en las categorías 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 habrían 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).18 

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

15 Derelle, Torruella, Klimeš, Brinkmann, Kim, Vlček... y Eliáš, 2015.
16 Butterfield, 2015.
17 Burki, Roger, Brownand Simpson, 2020.
18 Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.
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océanos del Paleozoico, Ediacara y Criogénico).19 Entre esas algas pardas 
estarían los cromistas de mayor tamaño, alcanzando decenas de metros en los 
bosques de laminarias marinas. Además, también incluye a los Pseudofungi, 
y a los anteriormente considerados protozoos Heliozoa, miozoos, ciliados, 
esporozoos, foraminíferos y radiolarios, entre otros. Numerosos y variados 
grupos, parafiléticos según 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 
árboles filogenéticos actuales puede dar algo de vértigo, y probablemente sus 
relaciones sean modificadas en los próximos años, pero los patrones siguen 
resultando reconocibles viéndolos desde la suficiente perspectiva.20 En todo 
caso, se trata de grupos que permanecen en el agua, en ambientes muy 
húmedos, o son parásitos de otros organismos.

prEparando El accEso vEgEtal a la tiErra

Anteriormente incluidas dentro del cajón 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.21 Se trataría, en efecto, de 
las primeras células vegetales, formadas por endosimbiosis al incorporar ciano-
bacterias a protistas, y dichas cianobacterias acabarían originando los cloroplas-
tos vegetales. Con tres linajes distintos, glaucobiontes, rodobiontes (algas rojas) 
y clorobiontes (algas verdes). Ya hemos comentado el caso de Grypania, fósil 
considerado un alga pluricelular de 1870 millones de años, pero no asignado 
a grupo. Por el contrario, Bangiomorpha (unos 1200 millones de años) sí que 
puede ser asignado a uno de esos grupos, las algas rojas,22 y habría que esperar 
hasta hace 1000 millones de años para encontrar fósiles de algas verdes (si bien 
ya macroscópicos, pluricelulares y con células diferenciadas: Proterocladus).23 Los 
demás grupos de algas provendrían de sucesivas endosimbiosis secundarias con 
otros eucariotas heterótrofos,24 posteriores, por tanto, y quedarían asignados 
como hemos visto con anterioridad a los cromistas. 

19 Keeling, 2013.
20 Hinchliff, Smith, Allman, Burleigh, Chaudhary, Coghill... y Cranston, 2015.
21 Ruggiero, Gordon, Orrell, Bailly, Bourgoin, Brusca... y Kirk, 2015.
22 Butterfield, 2015.
23 Tang, Pang, Yuan, y Xiao, 2020.
24 Site, Weiler, Kadereit, Bresinsky y Krörner, 2002. 
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Hace unos 450 millones de años aparecieron los carófitos, algas verdes de 
agua dulce como las actuales Spirogyra y Chara, emparentadas con las plantas 
terrestres. En el caso de las caróficeas, se ha alcanzado una mayor complejidad 
que en el resto de las algas verdes: sus talos presentan una división regular, 
con discos nodales y ejes laterales ramificados, y con estructuras reproducto-
ras características, que habitan desde aguas salobres a dulces, en ríos 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 
podrían haber ocupado hábitats temporales y haber sido resistentes a la deseca-
ción, pudiendo además generar unas primeras cutículas para reducir la deseca-
ción, si bien de no mucha eficiencia,25 como veremos más adelante.

dondE también sE EncuEntran los hongos

Todavía no se tiene claro si el último antecesor común de los hongos 
(Fungi) vivía en los mares (solo se conocen unas pocas especies de hongos 
marinos) o en el agua dulce,26 pero sí que las principales radiaciones han sido 
terrestres.27 En todo caso, hay registros fósiles de finales del Precámbrico o 
principios del Paleozoico, y los grupos principales han sido encontrados en el 
Devónico y Carbonífero, con radiaciones importantes asociadas a las relaciones 
simbióticas con plantas.28 Los líquenes, 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.29

origEn dE los primEros animalEs o mEtazoos

Durante encuentros coloniales entre protozoos flagelados ancestrales se 
empezó a esbozar un sistema que consistía en un perfeccionamiento de la 
«conjugación», que es la fusión de dos células de una especie para formar una 
nueva con una carga genética doble, consecuencia de la fusión de los dos nú-
cleos celulares en uno.30 Aparece así un organismo con un patrimonio genético 

25 Graham y Gray, 2001.
26 James, Kauff, Schoch, Matheny, Hofstetter, Cox y Vilgalys, 2006. 
27 Carr y Baldauf, 2011.
28 Tripathi, 2011.
29 Nelsen, Lücking, Boyce, Lumbsch y Ree, 2020. 
30 Massa, 2011.
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diploide (2n). Este hecho representó un gran avance para la vida, ya que, si 
una copia del material genético se daña, la supervivencia del individuo esta-
ría garantizada por la presencia de una segunda copia intacta.31 Esta existen-
cia diploide con meiosis gamética (ciclo cromosómico diplobióntico), unida 
a la pluricelularidad, son dos de las características fundamentales (diagnósticas) 
de los organismos conocidos como animales o metazoos. Otras características 
propias de estos son la posesión de una primera etapa de desarrollo embrio-
nario común (el estadio de blástula, etapa embrionaria con una única capa de 
células), la capacidad para formar una proteína exclusiva de los animales, el 
colágeno, y que están, generalmente, dotados de capacidad de movimiento y 
sensibilidad.32, 33

Tradicionalmente, se ha considerado que hace unos 550 millones de 
años en los mares primitivos, la vida pluricelular se diversificó en los primeros 
animales en un fenómeno conocido como «Explosión Cámbrica» y que ha 
quedado plasmado en el registro fósil 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 Británica (Canadá).34, 35 La mayor 
parte de los fósiles de la fauna de Burguess son artrópodos acorazados, aunque 
también se han encontrado formas ligeramente esqueletizadas de esponjas, 
moluscos, equinodermos, gusanos anélidos y priapúlidos y otras que no pueden 
ser clasificadas entre los grupos de animales modernos.36 En un periodo de 
la historia de la Tierra anterior, conocido como Vendiense o Ediacariense, se 
han encontrado evidencias fósiles en forma de impresiones o moldes de una 
gran diversidad de animales sin estructuras esqueléticas datados de hace 580 
a 560 millones de años.37 Entre estos animales, conocidos como la «fauna de 
Ediacara», por las colinas del Sur de Australia donde R. C. Springg encontró 
el yacimiento en 1949, parecen encontrarse posibles cnidarios (medusas y 
plumas de mar), gusanos de tipo anelidiano, artrópodos y otros. Para algunos 
autores, como el paleontólogo alemán Adolf Seilacher, algunos organismos 
ediacáricos como los similares a cnidarios, no eran tales en realidad, sino que 
representarían un grupo totalmente distinto y no presente actualmente. Este 

31 Idem.
32 Idem.
33 Hickman, Roberts y Larson, 2018. 
34 Massa, 2011.
35 Gould, 1993. 
36 Idem.
37 Gould, 1993. 
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grupo, denominado el «Jardín de Ediacara» o «Vendobionta» estaría constituido 
por formas sin esqueleto con apariencia acolchada, capacidad fotosintética y 
es interpretado como un experimento fallido de la evolución. Sin embargo, 
el «reloj molecular», metodología de datación que se basa en el estudio de la 
acumulación de mutaciones regulares a lo largo del tiempo, parece indicar que 
los metazoos aparecieron mucho antes, hace unos 1200 millones de años.38 
Por tanto, parece probable que los primeros animales surgieran en tiempos 
precámbricos, pero que al carecer de partes duras (esqueléticas), no habrían 
conseguido fosilizar fácilmente, lo que explicaría su ausencia en el registro 
fósil de esa época.39 Si esto es así, la «Explosión Cámbrica» sería un fenómeno 
solo aparente de radiación evolutiva caracterizado por la aparición de animales 
con esqueleto, que pudieron fosilizar y conservarse en el tiempo. Sea como 
fuere, pertenecientes a este periodo, se han encontrado prácticamente la gran 
mayoría de los filos o grupos animales existentes en la actualidad.40

El origen de los animales o metazoos a partir de un antecesor unicelular 
es quizá una de las cuestiones filogenéticas más enigmáticas. La mayoría de 
las pruebas actuales apuntan que los metazoos surgieron a partir de un pro-
tozoo coanoflagelado ancestral (Figura 2).41 Estos protozoos flagelados son 

38 Massa, 2011.
39 Idem.
40 Hickman, Roberts y Larson, 2018. 
41 Idem.
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Figura 2. Relaciones filogenéticas de los protozoos coanoflagelados con los animales. 
Modificado de Pearse Education Inc. 2008.
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considerados como el grupo hermano de los metazoos y comparten una ca-
racterística fundamental con un filo de animales basales (las esponjas o porí-
feros), que es la posesión de células con collar monoflageladas, esencialmente 
idénticas a los coanocitos (células exclusivas de esponjas). La versión actual 
de la denominada «teoría 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 somáticas, reproductoras…) y dieron lugar a un 
organismo multicelular ancestral similar a una esponja (Figura 2).42 

las Esponjas

Se cree que las esponjas, también conocidas como poríferos, fueron uno de 
los primeros grupos animales que poblaron los mares precámbricos. 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.43 Son animales con un nivel de organización celular muy sim-
ple, la mayoría 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 simetría radial superficial (como una adaptación a su modo de 
vida). Se alimentan por filtración y tienen el cuerpo perforado por poros (de 
ahí su nombre científico Porifera «portadores de poros»), con canales y cámaras 
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 inorgánico, formado por 
espículas de carbonato cálcico o dióxido de sílice u orgánico formado por 
fibras de colágeno diversamente modificado. Las esponjas carecen de aparato 
digestivo (la digestión es intracelular), de sistema excretor (excreción y osmo-
rregulación por difusión) y de un sistema nervioso desarrollado. Combinan la 
reproducción sexual (a través de células gaméticas especializadas, línea germi-
nal) y asexual (a partir de células del cuerpo o somáticas) y la mayoría de las 

42 Idem.
43 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 
actúa como filtro, y que se hace cada vez más compleja aumentando el número 
de estas células. Así, se pueden encontrar tres modelos de organización corpo-
ral: 1) «asconoide», el más simple y el más común en las especies primitivas y en 
las fósiles; 2) «siconoide», el primer estado de plegamiento del coanodermo, y 
3) «leuconoide», la condición más compleja con cámaras de coanocitos aisladas, 
sistema de canales y engrosamiento del mesohilo (es el más eficiente y el más 
común en las especies actuales).44

cnidarios, ctEnóforos y la simEtría radial

El siguiente hito evolutivo en la historia de los animales es la aparición 
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 
simetría de tipo radial o birradial, los cnidarios (Cnidaria) y los ctenóforos 
(Ctenophora, conocidos comúnmente como «nueces de mar»). Este tipo de 
simetría 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.45 Son 
animales con orgánulos celulares urticantes, llamados nematocistos o cnidos 
tanto en la epidermis como en la gastrodermis, lo que constituye una de las 
características más distintas del grupo. Los cnidarios son animales dimórficos, 
es decir presentan dos tipos básicos de individuos: el pólipo y la medusa. Po-
seen un cuerpo con dos capas de células (diblásticos), epidermis (externa) y 
gastrodermis (interna), con una estructura entre ellas llamada mesoglea. Su tubo 
digestivo (cavidad gastrovacular) es ciego o incompleto, con una única abertura 
que comunica con el exterior que, aunque recibe el nombre de «boca», realiza 
las funciones de boca y ano. Presentan además otras innovaciones importantes, 
que se mantendrán en el resto de los animales: 1) la aparición de un sistema 

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

Los ctenóforos, 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 
ingestión, zona de distribución y zona de eliminación de residuos), como el 
de otros animales más avanzados.46 Presentan una mesoglea muy desarrollada, 
que es considerada por algunos especialistas como derivada de una tercera hoja 
embrionaria (mesodermo).47 En los últimos años, gracias a los nuevos estudios 
moleculares y filogenéticos, una corriente de pensamiento científico está em-
pezando a considerar a los ctenóforos como un grupo basal respecto al resto de 
los animales, que pudo haber surgido incluso antes que las esponjas.48

los gusanos planos y la aparición dE la bilatEralidad

Con la aparición de los gusanos planos (acelomorfos y platelmintos), gra-
cias a su modo de vida más 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 está ca-
racterizado por la presencia de un único plano de simetría bilateral (denomi-
nado plano sagital) que implica que las mitades izquierda y derecha del animal 
son imágenes especulares la una de la otra. El plan corporal de los animales 
bilaterales está asociado a la adquisición de una tercera hoja embrionaria (blas-
todérmica), denominada mesodermo, lo que hace que se los conozca también 
como animales triblásticos. La bilateralidad está 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 

46 Presnell, Vandepas, Warren, Swalla, Amemiya y Browne, 2016. 
47 Nielsen, 2008.
48 Whelan, Kocot, Moroz, Mukherjee, Williams, Paulay, Moroz y Halanych, 2017.
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su sistema nervioso y sus órganos 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 ingestión del alimento que ha sido previamente detectado por 
los órganos sensoriales de la parte delantera. Así, se explica que la bilateralidad 
esté estrechamente unida a otro proceso muy importante, la aparición de una 
cabeza o proceso de cefalización. 

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

moluscos, anélidos y otros invErtEbrados marinos

Tras su aparición a principios del Cámbrico, algunos grupos animales 
como los anélidos y los moluscos se diversificaron en un revoltijo de nuevas 
formas de vida que marcó el final del Cámbrico y el principio del Ordovícico. 
Esta explosión de biodiversidad multiplicó por tres el número de especies co-
nocidas en un lapso de unos 50 millones de años. Aparecieron nuevos grupos 
de moluscos como los gasterópodos y los cefalópodos, y estos últimos elevaron 
y afilaron sus conchas, las tabicaron y rellenaron de gas, pudiendo así abandonar 
la vida bentónica (en el fondo marino) y colonizar la columna de agua (medio 
nectónico o nécton).49 Otro de los avances más significativos que experimen-
taron estos grupos fue la aparición de un sistema circulatorio, con corazones 
que bombean el líquido circulatorio o sangre que discurre por los vasos san-
guíneos y senos y transporta oxígeno gracias a la posesión de diferentes pig-
mentos respiratorios (hemoglobina, hemocianina, clorocruorina etc.). También 
surgen nuevas estructuras respiratorias como las branquias o ctenidios.50 

Los braquiópodos articulados, un grupo de invertebrados con concha bi-
valva, se expandieron en algunos hábitats marinos y un grupo de artrópodos, 

49  Gould, 1993. 
50  Hickman, Roberts y Larson, 2018. 
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los delgados ostrácodos calcáreos, radiaron en diversas formas y modalidades de 
vida como filtradores (suspensívoros) y carroñeros.51

A principios del Ordovícico apareció un nuevo grupo de animales, los 
briozoos o «animales musgo», pequeños invertebrados filtradores coloniales 
que forman tapices sobre diferentes sustratos duros marinos y que eran desco-
nocidos en el periodo Cámbrico.52 A nivel global, la ecología de las comuni-
dades marinas se reorganizó en esta época y las especies clave se alimentaban 
mayoritariamente de plancton o materia orgánica en suspensión 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.53 

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 características más evidentes 

51  Gould, 1993. 
52  Idem.
53  Idem.

 

 
 
Figura IV.3:  Árbol filogenético simplificado de la vida animal. 
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es su cuerpo con simetría radial pentámera, aunque esta es un rasgo adquirido 
secundariamente como una adaptación al modo de vida sésil y sedentario de 
los primeros equinodermos que fueron los lirios de mar (crinoideos).54, 55 Los 
antepasados inmediatos de los equinodermos, así como sus larvas tempranas, 
tienen simetría bilateral. Incluso algunos grupos, como los pepinos de mar, han 
vuelto a superponer una simetría bilateral superficial sobre la simetría radial 
que aún se les puede apreciar en su organización 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 pequeños osículos o 
escleritos calcáreos (por ejemplo, estrellas de mar), tienen un buen registro fó-
sil. Estos animales invertebrados experimentaron una gran radiación evolutiva 
en el Cámbrico. Ya en el Ordovícico se pueden reconocer representantes de 
todos los grupos actuales a excepción de los pepinos de mar u holoturias que 
aparecieron posteriormente.

54 Idem.
55 Hickman, Roberts y Larson, 2018.

 

 
 
 
Figura IV.4: Equinodermos. Crinoideo fósil de la especie Cyathocrinites iowensis del 
Carbonífero Misisipiense, Indiana, EE. UU. (izquierda). Estrella de mar actual, 
Marthasterias glacialis, en el intermareal rocoso del mar Cantábrico (derecha). 
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Carbonífero Misisipiense, Indiana, EE. UU. (izquierda). Estrella de mar actual, 
Marthasterias glacialis, en el intermareal rocoso del mar Cantábrico (derecha).
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Los cordados son un tipo de animales, entre los que nos encontramos los 
humanos, caracterizados por la posesión de una varilla flexible de sostén que 
discurre por la parte dorsal del cuerpo, denominada notocorda.56 Los resultados 
obtenidos por los estudios morfológicos, anatómicos, embriológicos y mole-
culares sugieren que el grupo más próximo a los cordados es el de los equino-
dermos. Un grupo animal fósil, los calicicordados, podría ser el eslabón inter-
medio entre los equinodermos y los cordados.57 Actualmente, equinodermos 
y cordados se engloban bajo la denominación de deuteróstomos, un grupo de 
animales que comparte una característica embrionaria única: 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 protóstomos (gusanos planos, moluscos y anélidos, entre otros), 
el blastoporo da lugar a la boca, y el ano es una neoformación.58 A finales del 
siglo xix, Garstang postuló una hipótesis sobre el origen de los cordados a 
partir de una larva de ascidia (procordado) que, aunque hoy en día parece no 
estar respaldada por los últimos estudios moleculares, resulta bastante verosímil. 
Garstang propuso que una larva móvil 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 retención de caracteres juveniles en 
el adulto). 

la aparición dE los pEcEs

Coloquialmente, el término pez hace referencia a un animal vertebrado 
acuático, 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 zoológico es un concepto ambiguo, sin definición ni 
límites claros y que no tiene valor taxonómico.59 Los peces son un grupo de 
animales que no es monofilético (del griego mónos, solo, único, y phyl(o), raza, 
estirpe, origen), es decir, no reúne al antecesor común más próximo y a todos 
sus descendientes bajo su manto, y que podrían definirse desde un punto de 

56 Gould, 1993. 
57 Idem.
58 Hickman, Roberts y Larson, 2018.
59 Idem.
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vista evolutivo como «vertebrados no tetrápodos».60 Los peces son el grupo 
más 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 años en el periodo Cámbrico o incluso antes. Los 
primeros vertebrados fueron una constelación parafilética (del griego para, al 
lado, cerca de, y phyl(o), raza, estirpe, origen) de peces sin mandíbulas (agnatos) 
denominados ostracodermos (peces acorazados actualmente extintos).61 Poste-
riormente, un grupo de estos daría lugar a los vertebrados con mandíbulas 
(gnatostomados). Los agnatos actuales están solamente representados por los 
mixines y las lampreas, peces con cuerpo anguiliforme, sin extremidades pares 
y adaptados a una vida carroñera o parásita. Todos los demás peces actuales 
tienen aletas pares y mandíbulas, y están incluidos junto con los tetrápodos 
(vertebrados semi-acuáticos y terrestres) en el grupo de los gnatostomados, 
considerado como monofilético. Los peces con mandíbulas irrumpen en el re-
gistro fósil en el periodo Silúrico y alcanzan una gran radiación evolutiva en el 
Devónico, 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 óseos. Estos últimos se pueden dividir en dos grupos: 
1) los sarcopterigios, peces con aletas lobuladas representados actualmente por 
el celacanto y los peces pulmonados, y que habrían dado lugar a los tetrápodos 
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.62

El palEozoico, El abandono dEl agua y las principalEs innovacionEs 
Evolutivas

En el Paleozoico (~540-252 millones de años) 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 dulceacuícolas y no han proporcionado buena 
información sobre el clima. Se cree que comenzó siendo una época estable, de 
clima eminentemente oceánico y poco estacional. El efecto invernadero debi-
do a las altas concentraciones de CO

2
 elevó la temperatura de la superficie del 

60 Idem.
61 Idem.
62 Idem.
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mar entre 20 y 25 grados centígrados. Esta situación de calentamiento pudo 
haberse mantenido, al menos, hasta el Silúrico (444-419 millones de años) e 
incluso el comienzo del Devónico (419-359 millones de años), momento en 
el que el nivel de los océanos alcanzó un gran máximo y se intensificó la cons-
trucción de arrecifes por parte de los corales, lo que originó la diversificación 
de los organismos asociados a los mismos.63

A mediados del Devónico medio (~375 millones de años) un cambio 
drástico en las condiciones de vida imperantes hasta ese momento estuvo de-
trás de la extinción en masa que hizo desaparecer al 70 % de las especies ani-
males marinas.64 Los científicos han buscado una explicación relacionada con 
el agotamiento de oxígeno en las aguas superficiales y la extinción de fauna 
asociada a los arrecifes. Sumado a ello se habría evidenciado un secuestro de 
carbono en los fondos oceánicos, que, unido a una significativa producción 
primaria de las plantas terrestres, determinó una reducción de la cantidad de 
CO

2
 atmosférico. El resultado podría estar relacionado con un enfriamiento 

global que conllevó la formación de glaciares en las proximidades al polo sur.65

Progresivamente las plantas, los invertebrados y finalmente los vertebrados 
evolucionaron para adaptarse a la vida en tierra firme. Abandonar el agua supu-
so grandes desafíos relacionados con la exposición al aire y el propio hecho de 
dejar de estar cubiertos por agua. Así que, por muy húmedo que fuera el aire 
terrestre que los acogiera, los organismos tuvieron que encontrar mecanismos 
que evitaran su desecación. Los estadios de desarrollo embrionario y las prime-
ras fases de la vida son especialmente sensibles a la pérdida de agua. Igualmente 
influye el tamaño del organismo: en los cuerpos de menor tamaño la vulnera-
bilidad a la deshidratación aumenta dada su relativa gran superficie en relación 
con las escasas reservas de agua. El peso también es un aspecto que considerar: 
en el aire los organismos pesan más que en el agua, así que el soporte del peso 
corporal fue una dificultad añadida en los primeros animales terrestres. Por otro 
lado, las temperaturas sobre la superficie de la Tierra son más extremas que en 
el agua y tuvieron que hacer frente a situaciones de frío y calor. En cuanto a 
los gases, ni el O

2
 ni el CO

2
 tienen las mismas propiedades en el agua que so-

bre la superficie terrestre, por lo que fue necesaria una transformación de los 
mecanismos fisiológicos de intercambio de gases. Es evidente que algunos de 
los sentidos, como la vista y el oído, difieren de un organismo acuático a uno 

63 Hearing, Harvey, Williams, Leng, Lamb, Wilby… y Donnadieu, 2018. 
64 McGhee, 1988. 
65 McGhee, 2005. 
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terrestre y, por tanto, se vieron modificados para poder adaptarse al abandono 
del medio acuático.66

Cabe señalar que el modo de vida terrestre supuso superar también retos 
ecológicos que tienen que ver con las fuentes de alimentación que están dis-
ponibles. Un ente acuático tiene a su disposición nutrientes disueltos en ese 
medio líquido que no son solubles en el aire. Así que para que los organismos, 
sobre todo los de pequeño tamaño, atravesaran esa importante barrera ecoló-
gica hacia el medio terrestre, se hicieron necesarios cambios sustanciales en el 
modo de alimentación.67

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

El origEn dE las plantas tErrEstrEs y los primEros artrópodos

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 más 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 habían conseguido –en compañía de hongos y bacterias–. Po-
demos incluso decir que, sin esa primera colonización por parte de los orga-
nismos vegetales, el poblamiento de la fauna terrestre no habría sido posible y 
hoy nosotros no estaríamos aquí. 

El organismo vegetal pionero y antepasado común de todas las plantas 
terrestres también tuvo que hacer frente a condiciones ambientales terrestres 
retadoras, debido a la sequedad, al aire, la insolación, la oscilación 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 acuático y relacionados 
con su morfología y su fisiología los que permitieron hacer frente a esas nuevas 
circunstancias. Este antepasado común de las embriofitas fue un alga de agua 
dulce, genéticamente preadaptada para relacionarse con hongos y bacterias 

66 Cowen, 2013.
67 Agustí, 2003.
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(relaciones simbióticas),68 tal y como lo hacen las plantas terrestres para capturar 
agua y nutrirse del suelo (por ejemplo, la asociación de las legumbres con 
bacterias fijadoras de nitrógeno). Por lo tanto, las bacterias que colonizaron 
el medio terrestre (hace aproximadamente 3200 millones de años) habrían 
preparado el camino para la posterior llegada de las primeras plantas a ese 
medio.69

En los últimos años, la aplicación de métodos filogenéticos ha puesto de 
manifiesto la estrecha cercanía de las embriofitas con una clase de algas, Zyg-
nematophyceae (algas verdes conjugadas de agua dulce).70 Los representantes ac-
tuales de estas algas son todos acuáticos excepto dos especies que, al igual que 
los musgos, viven en ambientes terrestres húmedos. Pues bien, se cree que el 
antepasado común de las embriofitas y las Zygnematophyceae se habría adaptado 
a una forma de vida terrestre y tal vez habría colonizado este medio hace más 
de 500 millones de años.71

No es posible conocer cuál fue el lugar que acogió por primera vez a estas 
plantas pioneras. Se piensa que fue en un entorno de clima cálido con lluvias 
estacionales, cerca de lugares donde las aguas dulces se unían con las marinas 
y, además, con fluctuaciones en el nivel del agua que alternaría inundaciones 
estacionales y sequías. Aunque parece ser que las primeras evidencias de plantas 
(esporas fosilizadas) proceden del Ordovícico, lo cierto es que la escasez de sus 
macrofósiles (visibles sin necesidad de microscopio) y las dudas sobre su po-
sición estratigráfica hacen que, para muchos autores, el registro fósil sea poco 
fiable. Estudios recientes basados en el reloj genético molecular –diferencias 
en el adn entre las especies vivientes y las fósiles– indican un origen de las 
embriofitas en un intervalo Cámbrico-Ordovícico temprano. Ese grupo se 
divide a su vez en briófitas o plantas terrestres no vasculares (musgos, hepáticas 
y antoceras) y traqueófitas o plantas con sistema vascular (licopodios, helechos, 
gimnospermas y angiospermas). La primera cobertura vegetal que colonizó 
la superficie emergida correspondería a una capa de simples briófitas de tipo 
musgo que, como los actuales, carecían de conductos internos para el transpor-
te del agua y los nutrientes del suelo. Las edades estimadas para las traqueófitas 
varían desde el Ordovícico tardío (~458 millones de años) hasta el Silúrico 
tardío (~427 millones de años). Estos periodos de establecimiento temprano de 

68 Delaux, Radhakrishnan, Jayaraman, Cheema, Malbreil, Volkening… y Ané, 2015. 
69 Martin, Uroz, y Barker, 2017.
70 Delwiche y Cooper, 2015.
71 Cheng, Xian, Fu, Marin, Keller, Wu… y Melkonian, 2019. 
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las plantas en los ecosistemas terrestres están en estrecha concordancia con las 
estimaciones recientes sobre el origen de los linajes de animales en ese medio.72

A partir del Devónico (~419 millones de años) las plantas ocuparon há-
bitats cada vez más áridos y eso fue posible gracias a que desarrollaron modos 
de retener el agua y proteger los estadios embrionarios de la pérdida de ese 
líquido.73 Uno de los mayores avances fue la semilla, que es el embrión fecun-
dado y protegido en un contenedor estanco con nutrientes que lo mantendrán 
hasta su posterior dispersión y germinación en un lugar adecuado. Incluso la 
plántula seguirá alimentándose de la misma manera hasta que sus raíces y hojas 
sean capaces de sostener y nutrir a la planta.74

Nadie duda de la relación entre la expansión de las plantas terrestres y la 
alteración radical del clima. La vegetación terrestre ha sido un elemento esen-
cial para la evolución de nuestro planeta, contribuyendo al desgaste químico de 
las rocas continentales, un proceso que es clave en el ciclo del carbono y que 
ha regulado la atmósfera y el clima de la Tierra a lo largo de millones de años. 
La colonización de las plantas supuso, por ejemplo, una disminución drástica de 
los niveles de dióxido de carbono (un gas que tiene efecto invernadero) en la 
atmósfera y ello favoreció el enfriamiento global.75 En definitiva, las plantas son 
las protagonistas de una profunda transformación del medio terrestre. Desde 
su aparición fueron progresivamente sentando las bases para la vida de la vasta 
diversidad animal que estaría por llegar a los recién enverdecidos ecosistemas.

Los animales marinos mejor preadaptados para la vida en la tierra, sin 
duda, fueron los artrópodos consumidores de deshechos vegetales y otros ar-
trópodos que se alimentaban de los primeros. Posiblemente llegaran a tierra 
firme a finales del Silúrico y se conocen principalmente por sus huellas fósiles. 
Había arañas, ciempiés y milpiés, colémbolos y ácaros. Algunos de ellos coloni-
zaron, por diferentes vías, el medio aéreo, sobre todo a medida que las plantas se 
hacían más altas y tridimensionales.76 A partir del Devónico inferior, el número 
de pequeños artrópodos se incrementa notablemente y se alimentan tanto de 
plantas muertas como vivas. A su vez, algunos de estos sirvieron de alimento 
para artrópodos carnívoros como las arañas primitivas.77

72 Morris, Puttick, Clark, Edwards, Kenrick, Pressel… y Donoghue, 2018. 
73 Gerrienne, Gensel, Strullu-Derrien, Lardeux, Steemans y Prestianni, 2011.
74 Decombeix, Meyer-Berthaud y Galtier, 2011. 
75 Cowen, 2013.
76 Labandeira, 2007. 
77 Cowen, 2013. 
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los primEros anfibios

El abandono del medio acuático y la llegada a los continentes de los ver-
tebrados (385-360 millones de años) es una de las transiciones evolutivas más 
importantes. Los antepasados del primer vertebrado terrestre hacía tiempo que 
venían preparándose para ese gran salto. Algunos de los peces sarcopterigios 
como Eusthepnoptheron (385 millones de años), Panderichthys (380 millones de 
años) o Tiktaalik (375 millones de años) ya poseían aletas fuertes con la es-
tructura del quiridio (extremidad tipo de los vertebrados tetrápodos) y una 
interesante combinación de pulmones y branquias. Progresivamente su cuello 
se fue haciendo más móvil, y sus movimientos, independientes del resto del 
cuerpo, lo que les permitía cazar más fácilmente. 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 tenían 
aletas lobuladas que no soportaban el peso del cuerpo, pero que les permitían 
desplazarse por el fondo.78, 79

Algunos autores consideran que Acanthostega (365 millones de años) re-
presenta el tránsito de peces a tetrápodos o incluso que podría ser el primer 
anfibio. Otros se inclinan por Ichtyostega (365 millones de años), con sus pseu-
dopatas de siete dedos y con hábitos aún más acuáticos que terrestres, aunque 
no todos los expertos están de acuerdo. Para otros especialistas, esa primera 
forma anfibia estaría representada por Hynerpeton (365-360 millones de años), 
un carnívoro de pulmones evolucionados, y Tulerpeton (365 millones de años) 
con seis dedos y sin branquias. Los primeros anfibios pierden las escamas y 
tienen extremidades más fuertes con dedos. Los huesos de la mandíbula se 
transforman en un sistema auditivo que les permite detectar el sonido en el 
aire. Además, al perder las branquias la excreción del amoniaco, que es tóxico, 
se hace, en forma de urea, a través de los riñones.15,16

Lo que sí sabemos es que este primer tetrápodo que salió del agua lo 
hizo a un mundo sin competidores (aunque los artrópodos, algunos moluscos 
como babosas y caracoles de tierra y las plantas habían colonizado antes los 
continentes). Estos primeros vertebrados, lo mismo que los actuales anfibios, 
aún no habían 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 embrión se 
desarrolla sin una membrana que lo envuelva (sin amnios). Sus huevos son 

78 Zardoya, 2012. 
79 Agustí, 2003.
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pequeños y gelatinosos y se hinchan al contacto con el agua, pero no cuentan 
con una barrera de protección que permita prosperar al embrión en un medio 
seco.80 Por otro lado, la pionera toma de la tierra por parte de plantas y los 
artrópodos, que utilizaban a las primeras como alimento y refugio, dio lugar 
a un incremento de nutrientes orgánicos 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 explosión de su diversidad. De hecho, algunos, 
como los antracosaurios, con el tiempo fueron adquiriendo más adaptaciones 
terrestres y se sitúan en el origen de los saurópsidos (antiguamente reptiles y 
aves) y los sinápsidos (mamíferos).81, 82 

los tErápsidos dEl pérmico y El ambiEntE acuoso dEl huEvo amniota

Como se ha mencionado en varias ocasiones, las alteraciones en las con-
diciones climáticas y ambientales han sido habituales a lo largo de la historia 
de nuestro planeta, lo que ha influido significativamente en la aparición y 
desaparición de grupos de organismos terrestres.83 En la última parte del pe-
riodo Carbonífero (~320 millones de años) se produce un nuevo cambio: en 
el supercontinente sur de Gondwana se constata una intensa glaciación que 
afectó a los continentes que hoy se localizan en el hemisferio sur (Sudamérica, 
África, Australia y la Antártida). En Laurasia, que era la agrupación de tierras 
al norte (actualmente Norteamérica, Europa y Asia), el clima se vuelve más 
continental. Es en este momento cuando surgen las primeras formas reptilia-
nas, unos tetrápodos con cuatro extremidades a ambos lados del tronco que 
incorporaron una innovación fundamental: el huevo amniota (Figura 5). En 
este tipo de huevo el embrión crece protegido por cuatro capas extraembrio-
narias: 1) el corion, que es la capa más externa y en cuyo alrededor se localiza 
la albúmina, que es el reservorio de agua; 2) el alantoides, que es la membrana 
para el intercambio de gases y desechos; 3) el saco amniótico, que es el que 
proporciona el ambiente acuoso y que se conecta con 4) el saco vitelino, que 
aporta los nutrientes al embrión. Finalmente, una cáscara de carbonato cálcico 
protege todo el huevo, permitiendo al mismo tiempo el intercambio de gases 

80 San Mauro 2012. 
81 Cowen, 2013.
82 Schoch, 2014.
83 Hallam y Wignall, 1999.
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con el medio (vapor de agua, dióxido de carbono y oxígeno).84 Este exceso 
de protección, comparativamente con el huevo anamniota de los peces y an-
fibios, también está vinculado con un necesario proceso de fecundación in-
terna que precede a la formación del huevo y que evolucionó en los primeros 
saurópsidos o en sus inmediatos ascendientes. Este proceso fue crítico para la 
independencia de los tetrápodos del medio acuático y la conquista definitiva 
de la superficie terrestre.19 

A finales del Carbonífero, un calentamiento generalizado retiró los hielos 
polares y las temperaturas en latitudes elevadas se suavizaron. En las áreas conti-
nentales próximas al ecuador, la pluviosidad descendió y el clima se volvió más 
seco. Bajo estas condiciones aparecieron los saurópsidos, que, en la siguiente 
época, el Pérmico (~299-252 millones de años), se diversificaron. Esas inno-
vaciones reproductoras que hemos descrito les permitieron el acceso a lugares 
prohibidos para los anfibios.

84 Hickman, Roberts y Larson, 2006. 

 

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

Figura.5. Esquema del huevo amniota. Adaptado de Wikimedia Commons.
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De entre todos los grupos de la época (hace unos 300 millones de años), 
solo vamos a mencionar a uno de ellos, el grupo de los pelicosaurios (sináp-
sidos), ya que fue ese grupo el que desarrolló una serie de adaptaciones que 
están en el origen de los mamíferos.85 Los pelicosaurios tenían grandes crestas 
dorsales, como velas, que se cree tenían una función de regulación de la tempe-
ratura corporal. Su cráneo exhibía una característica fosa temporal detrás de la 
órbita (fenestra temporal) y una dentición heterodonta (con dientes de distin-
tos tamaños 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 años) 
alguno de estos pelicosaurios dará lugar a los primeros terápsidos (o mal lla-
mados reptiles mamiferoides), con anatomía craneal y extremidades más afines 
con los mamíferos; incluso algunos podían ser ya homeotermos y haber tenido 
pelo. Con sus mandíbulas más potentes y una mejor locomoción, desplaza-
ron definitivamente a los demás pelicosaurios. Sin embargo, los terápsidos aún 
conservan muchas características reptilianas, como una mandíbula formada por 
varios huesos. Estos aparecen por primera vez en latitudes altas del supercon-
tinente sur, lo que hace sospechar que tenían una termorregulación avanzada. 
Los mamíferos (mamaliformes, para ser exactos) evolucionaron a partir de al-
gunos de los últimos terápsidos de finales de Triásico que sobrevivieron a uno 
de los mayores eventos de extinción.86

Hace 252 millones de años la gran extinción del Pérmico-Triásico (la Gran 
Mortandad) hizo sucumbir a la mayor parte de las especies animales terrestres y 
marinas (con porcentajes de extinción del 70 y 95 % respectivamente). Se trató 
de la mayor catástrofe ambiental detectada en el registro fósil y se sospecha que 
fue debida a la intensa actividad volcánica en los traps (formaciones volcánicas de 
basalto) de Siberia. Posiblemente influyera la emisión de metano desde el fondo 
del mar y también las descomunales emisiones de magma, que provocaron un 
calentamiento global que condujo a una sucesión de catástrofes que convirtie-
ron a la Tierra, en unos pocos miles de años, en un lugar absolutamente inhós-
pito.87 La vida tardó mucho en recuperarse, hasta nueve millones de años, según 
señalan algunos estudios. El aspecto positivo de la recuperación fue la aparición 
de grupos completamente nuevos, como los reptiles marinos y los crustáceos 
decápodos, así como nuevos tetrápodos, incluidos los saurópsidos (antepasados 

85 Kemp, 2005.
86 Kemp, 2006. 
87 Jurikova, Gutjahr, Wallmann, Flögel, Liebetrau, Posenato... y Eisenhauer, 2020. 
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de pterosaurios y dinosaurios), que radiaron posteriormente y dieron lugar a 
formas carnívoras y herbívoras. En general, en respiración y locomoción eran 
muy superiores a otros vertebrados terrestres.88 Afortunadamente, un grupo de 
terápsidos sobrevivió a la catástrofe y se diversificó en el Triásico. Algunas formas 
ya adelantan la inminente llegada de los mamíferos, con unas extremidades con 
articulaciones extensibles y un cráneo 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.89 Hay evidencias de que algunos de ellos 
podrían haber tenido pelo y ser endotermos. Pero lo más interesante, lo que de 
verdad caracterizó a todos los mamíferos de esa época y de las posteriores, es la 
modificación que se produjo en los huesos que unían la mandíbula al cráneo en 
sus ancestros. A partir de entonces se transforman en una única pieza ósea que 
se articula en las fosas glenoideas del hueso temporal en el cráneo. El resto de los 
huesos evolucionarán hasta convertirse en los huesecillos del oído medio, con 
una nueva función, que es la transmisión del sonido.90

dinosaurios (incluidas las avEs), mamífEros y plantas continEntalEs 
Los primeros dinosaurios aparecen en Gondwana a mediados del Triásico, 

hace unos 235 millones de años. Al principio muchos de ellos eran pequeños, 
ágiles, bípedos y carnívoros y descendían de algún pequeño arcosaurio (reptil) 
bípedo. El enorme tamaño de algunos de los últimos representantes evolucio-
naría mucho más tarde. Esos primeros dinosaurios se cree que vivían en una 
suerte de equilibrio de fuerzas con otros muchos organismos, pero tiempo 
después se produjeron cambios ecológicos y los dinosaurios reemplazaron a 
los últimos terápsidos carnívoros y herbívoros. Los dinosaurios se volvieron 
dominantes y se diversificaron en grupos como los terópodos (bípedos y car-
nívoros), que incluyen algunos de los más avanzados dinosaurios y a las aves y 
los ornitisquios (bípedos y herbívoros), que fueron los responsables de la gran 
radiación de los dinosaurios herbívoros o los sauropodomorfos (grandes y ro-
bustos herbívoros), con pies grandes y extremidades columnares. Estos, en una 
temprana radiación, darán lugar a los prosaurópodos y en una posterior a los 
célebres saurópodos, que son los que representan las formas más conocidas de 
dinosaurios y entre los que se encontraron los animales terrestres más grandes 

88 Chen y Benton, 2012. 
89 Rubidge y Sidor, 2001. 
90 Agustí, 2003.
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conocidos.91 Se cree que eran animales que, a pesar de su tamaño, debido a sus 
hábitos herbívoros, realizaban grandes desplazamientos, tal y como hacen hoy 
muchos otros herbívoros, por ejemplo, en el continente africano. El tamaño 
es posible que supusiera una ventaja a la hora de desplazarse, ya que podrían 
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 tamaño muy reducido, insectívoros 
y probablemente de hábitos nocturnos.92 El primer mamífero verdadero apa-
reció en el Triásico tardío (~200 millones de años), unos 70 millones de años 
después de los primeros terápsidos y unos 30 millones de años después de la 
aparición de los primeros mamaliformes.93

En esa época se produce la radiación de las plantas continentales (su origen 
podría remontarse al Devónico ~395-359 millones de años).94 Después de la 
gran extinción del Triásico, los ecosistemas siguen dominados por los helechos 
de tipo arborescente, pero a partir de mediados del Triásico aparece un nuevo 
tipo de plantas que se hará dominante. Son las plantas con semillas (gimnosper-
mas) y mayoritariamente serán las coníferas quienes tomen ventaja en la colo-
nización de los ecosistemas terrestres. Precisamente de esa época han llegado 
hasta nuestros días algunos de aquellos representantes, como las araucarias, las 
cícadas o los ginkgos.95 La ventaja de estas plantas con semillas es su resistencia 
a la sequía estacional y unos sistemas de polinización eficientes en un mundo 
repleto de insectos.96

En el Jurásico (201-146 millones de años) la estabilidad ambiental aumen-
ta con temperaturas medias altas, sin diferencias latitudinales. Es un periodo en 
que, como en el Cretácico, se producen importantes desplazamientos de las 
masas continentales que dejarán el planeta diseñado tal y como es en la actuali-
dad.97 Muchas zonas anteriormente terrestres son invadidas por masas de agua 
y de ahí la importancia de los océanos en la vida del periodo. En esa época vi-
vió uno de los grandes depredadores de los mares (~248–94 millones de años), 
el ictiosauro, un ejemplo paradigmático de convergencia evolutiva. Con su 
morfología parecida a la de un delfín (en las formas evolucionadas del Jurásico), 

91 Brusatte, Nesbitt, Irmis, Butler, Benton y Norell, 2010. 
92 Kemp, 2005.
93 Vargas, 2012. 
94 Biswas y Johri, 1997. 
95 Wang y Ran, 2014. 
96 Cowen, 2013. 
97 Levin, y King, 2016.
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los ictiosaurios mesozoicos son iconos de la evolución, reptiles oceánicos con 
especializaciones anatómicas hacia una existencia marina obligada. Es decir, es-
tamos hablando de un reptil absolutamente independiente del medio terrestre. 
Se cree que eran vivíparos y parían crías directamente en las aguas del mar.98

Las aves evolucionaron, probablemente en Gondwana durante el Jurásico 
(hace alrededor de 165-150 millones de años), a partir de dinosaurios terópo-
dos. Las características que mayoritariamente definen hoy a las aves se fueron 
adquiriendo gradualmente a lo largo de varios de millones de años de evolu-
ción. Inicialmente hubo una importante diversificación de esas primeras aves a 
largo del Jurásico y del Cretácico. A finales del Cretácico, las aves fueron diez-
madas junto con sus parientes los dinosaurios. Después de la extinción masiva, 
se diversificaron (radiación adaptativa) de nuevo, culminando en las más de diez 
mil especies actuales distribuidas en todo el mundo. Todas ellas pertenecen a 
las neornites (cuyos fósiles más antiguos son del Cretácico tardío), que fue el 
único grupo que sobrevivió a otra extinción masiva a finales del Cretácico. Es 
posible que las aves se beneficiaran de la desaparición de los dinosaurios y de 
los pterosaurios (primeros tetrápodos en conquistar el aire) con los que com-
petían por el alimento.99

Archaeopteryx lithographica es, posiblemente, uno de los fósiles de aves mejor 
conocidos por presentar características intermedias entre reptil y ave, y es un 
ejemplo clásico de evolución en mosaico en los libros de texto.100 Sus restos, 
adscritos al Jurásico tardío, fueron descubiertos en depósitos de calizas en Ale-
mania en 1861, tan solo dos años después de que Darwin publicara su obra 
sobre el origen de las especies. A pesar de que sus fósiles se conocían desde el 
siglo xix, durante mucho tiempo la posibilidad de que las aves tuvieran un 
antepasado entre los dinosaurios era mayoritariamente rechazada. Las primeras 
descripciones del fósil 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 extraño, mien-
tras que Richard Owen (1863) opinaba que el fósil, sin duda, se correspondía 
con un pájaro.101

Hoy ya nadie duda de la estrecha relación de los dinosaurios con las aves. 
Un elemento clave de esta conexión lo encontramos en la fúrcula, que deriva 

98 Gutarra, Moon, Rahman, Palmer, Lautenschlager, Brimacombe y Benton, 2019.
99 Ericson, 2012. 
100 Hickman, Roberts, y Larson, 2006.
101 Rauhut y Foth, 2020. 
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de la fusión de las dos clavículas y cuya presencia es fundamental para poder 
volar. Lo cierto es que los fósiles de dinosaurios con clavículas tardaron en apa-
recer y la ausencia de esta pieza que, sin embargo, sí estaba presente en reptiles 
ancestrales, era un obstáculo para el establecimiento de la relación entre los 
dos grupos de organismos. Afortunadamente, aparecieron varios esqueletos de 
carnosaurios, un tipo de pequeño dinosaurio del Cretácico, claviculado y muy 
parecido a Archaeopteryx en muchos de sus caracteres, excepto que no tenían 
plumas. Hoy sabemos que la presencia de clavículas en los terópodos es bastan-
te antigua, incluso hay ejemplos de estos dinosaurios con fúrcula.102 Además, 
en las últimas décadas, son numerosos los fósiles de dinosaurios emplumados 
que se han descrito (Figura 6). El descubrimiento de plumas bien preservadas y 
pertenecientes a terópodos no aviares representa la confirmación definitiva del 
origen de este grupo en los dinosaurios.103 Aun así, el debate sobre los detalles 
de las relaciones filogenéticas de los dinosaurios terópodos y, por lo tanto, sobre 
la génesis de las aves, sigue existiendo.104

Las aves son el linaje más diverso de vertebrados tetrápodos existentes. En 
la actualidad hay más de diez mil especies,105 que muestran una gran variedad 

102 Nesbitt, Turner, Spaulding, Conrad y Norell, 2009. 
103 Zelenitsky, Therrien, Erickson, DeBuhr, Kobayashi, Eberth y Hadfield, 2012.
104 Hackett, Kimball, Reddy, Bowie, Braun, Braun... y Yuri, 2008. 
105 Gill, Donsker y Rasmussen, 2022.

 

 
 
 
Figura IV.6:  Reproducciones de dinosaurios emplumados expuestas en el Museo del 
Jurásico de Asturias. Izquierda, Dromaeosaurus; derecha, Oviraptor. 
 
  

Figura 6. Reproducciones de dinosaurios emplumados expuestas en el Museo del 
Jurásico de Asturias. Izquierda, Dromaeosaurus; derecha, Oviraptor.
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de formas, comportamientos y, además, una significativa heterogeneidad eco-
lógica. Tratar de establecer relaciones evolutivas en las aves es difícil, dada la 
rápida y temprana divergencia evolutiva que ha resultado en muchos grupos 
distintivos.106 Un gran número de las especies de aves son acuáticas y su vida 
en mayor o menor medida depende de este hábitat. Algunas de ellas dividen 
su tiempo entre ambientes acuáticos y terrestres, mientras que otras pasan la 
mayor parte de su vida en el agua y regresan a la tierra solo para reproducirse.107

Las aves acuáticas 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 acuáticos las ha llevado a de-
sarrollar, a lo largo de decenas de millones de años, una serie de adaptaciones 
especiales para su supervivencia. Estos rasgos que han ido incorporando están 
sobre todo relacionados con su estilo de alimentación, basado principalmente 
en organismos acuáticos (peces, invertebrados, plancton…) y la acomodación 
de su cuerpo al buceo (plumas hidrófobas, capacidad de apnea, fisionomía apta 
para la natación…). Las especies buceadoras de agua salada poseen, además, 
unas glándulas 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 fácilmente 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 más grandes con patas largas también poseen 
cuellos largos y flexibles que les permiten obtener la comida de debajo de la 
superficie del agua.108

Algunos estudios sugieren que muchas adaptaciones terrestres y acuáticas 
de las aves son convergentes dentro del grupo de las aves acuáticas. Parece que 
hubo una gradual adquisición de las características acuáticas que ha culminado 
en especies como los pingüinos, que representan, entre otros, a los habitantes 
obligados de los medios acuáticos.109 Los pingüinos son aves no voladoras cuyo 
origen se remonta a hace unos 30 millones de años, 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. 
107 Vierling y Sullivan, 2018. 
108 Frederick, 2001.
109 Brusatte, O’Connor y Jarvis, 2015. 
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frías. Poseen una figura extraordinariamente hidrodinámica y están muy bien 
adaptados a la natación bajo el agua, alcanzando velocidades de hasta 25 kiló-
metros por hora. También pueden llegar a sumergirse a más de 500 metros de 
profundidad. Ello fue posible porque los huesos de las alas se comprimieron 
progresivamente y las articulaciones perdieron su función hasta que definitiva-
mente adquirieron la forma y las competencias de una aleta.110, 111

Sobre tierra firme los mamíferos se diversifican en varios grupos y, además 
de las formas insectívoras, aparecen especializaciones herbívoras y carnívoras. 
Algunos de esos mamíferos del Jurásico son los docodontos, los multitubercu-
lados (grupo más numeroso y diversificado), que persistirán hasta el Eoceno, y 
los triconodontos.112

los mamífEros marinos dEl crEtácico

El protagonismo de los mamíferos en la evolución de la vida en la Tierra 
no fue relevante hasta el Cretácico (145-66 millones de años), a pesar de exis-
tir, diversificados en grupos, desde finales del Triásico (~220 millones de años). 
Antes de la caída del meteorito que, supuestamente, llevó a la desaparición de 
los dinosaurios y otros grupos (cabe recordar que existen otras hipótesis que 
relacionan estas extinciones con un momento de intensa actividad volcánica), 
no hay apenas evidencia fósil de su existencia.

En la segunda parte del Cretácico la situación mejora notablemente para 
los mamíferos. Se extendían por el Viejo Mundo (Asia central) y el Nuevo 
Mundo (las dos Américas), lo cual podría estar relacionado con los cambios de 
vegetación.113 En esa época, junto con los multituberculados, aparecen otros 
tres grupos: los marsupiales, los placentarios y los monotremas, un grupo de 
mamíferos 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 Oceanía), el ornitorrinco de pico de pato (Ornithor-
hynchus anatinus) es el único semiacuático y vive en arroyos, lagos y lagunas 
en el este de Australia y Tasmania. Hoy sabemos que los mamíferos marsupia-
les se originaron en Sudamérica y de allí pasaron a Australia por la Antártida 
(sin hielo por entonces), alcanzaron incluso África y Europa, aunque con una 

110 Boersma, 2008.
111 Davis y Renner, 2003. 
112 Agustí, 2003.
113 Chen, Strömberg y Wilson, 2019. 
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existencia fugaz. La única especie verdaderamente semiacuática dentro de los 
marsupiales es la zarigüeya acuática sudamericana (Chironectes minimus). Por su 
parte, los mamíferos placentarios se originaron en algún lugar del Viejo Mundo 
(Asia central) y desde allí se extendieron al Nuevo Mundo, pero nunca llegaron 
a Australia, con la excepción de los murciélagos. Entre los placentarios se re-
conocen varias especies semiacuáticas, pero solo los cetáceos y los sirenios son 
estrictamente acuáticos.114, 115

Los mamíferos placentarios son el grupo dominante y más diverso de los 
tres linajes que actualmente existen (placentarios, marsupiales y monotremas). 
Eomaia fue un mamífero placentario (eutherio) que se cree que podría estar 
en el origen de la radiación evolutiva que dio lugar a casi todas las formas de 
mamíferos continentales.116

Esta aparición, extinción y distribución de grupos tiene un elemento con-
dicionante y no es otro que el clima, cuya progresión desde el inicio del Cre-
tácico nos habla de una tendencia hacia un planeta más seco y notablemente 
más frío (por supuesto con sus altibajos). Este periodo de recrudecimiento 
climático comenzó con la formación de un casquete polar en la Antártida que, 
probablemente, determinó que la concentración de dióxido de carbono fuera 
menor (otros autores apuntan a la formación de grandes cadenas montañosas 
y a procesos de tectónica de placas). Sabemos que este gas tiene un importante 
efecto invernadero y el descenso de su concentración fue la principal causa 
del descenso de la temperatura. Hay quien opina que, aunque la catástrofe del 
meteorito de Yucatán no hubiera tenido lugar, el descenso de las temperaturas 
habría llevado irremediablemente a la extinción de los dinosaurios y a su susti-
tución por los mamíferos, con su ventajosa termorregulación.

Un hábito recurrente en la evolución de los tetrápodos es el retorno a los 
ecosistemas acuáticos. En el caso de los anfibios, hemos visto que nunca con-
siguieron independizarse totalmente del agua. Sin embargo, todos los demás 
grupos de tetrápodos (reptiles, aves y mamíferos) tienen varios representantes 
que han regresado a ese medio para una existencia completamente acuática o, 
al menos, para desarrollar un estilo de vida anfibio o semiacuático. Los mamífe-
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 días.117

114 Arsuaga, 2019.
115 Veron, Patterson y Reeves, 2007. 
116 Ji, Luo, Yuan, Wible, Zhang y Georgi, 2002. 
117 Uhen, 2007. 
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El origen de los mamíferos marinos es relativamente tardío, a principios 
del Cenozoico (~66 millones de años). Los cetáceos (ballenas, delfines y mar-
sopas) y sirenios (manatíes y dugongos) emergieron durante la época del Eo-
ceno, hace unos 50 millones de años Los pinnípedos (focas, leones marinos y 
morsas) aparecen en el Oligoceno (~29-23 millones de años), la nutria marina 
del Pacífico norte hace unos 7 millones de años, a finales del Mioceno, y los 
primeros osos polares son de finales del Pleistoceno (hace unos 500 000 años). 
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 
morfología drásticamente y pasan casi todo, si no todo, su tiempo en el agua.118

Los mamíferos marinos, a pesar de sus orígenes evolutivos independientes, 
comparten varios rasgos fenotípicos adaptados a ese medio y, por ello, represen-
tan un ejemplo de evolución convergente. Muchas de las características acuá-
ticas evolucionaron independientemente en cada uno de estos grupos como 
soluciones morfológicas a las mismas circunstancias. Los pinnípedos, sirenios 
y cetáceos comparten una serie de adaptaciones a los desafíos locomotores, 
térmicos, sensoriales, de comunicación y anaeróbicos de una existencia acuáti-
ca, incluidas las extremidades adaptadas para nadar, la densidad ósea preparada 
para controlar la flotabilidad y una gran reserva de oxígeno en relación con el 
tamaño corporal. Los primeros representantes de estos grupos muestran carac-
terísticas morfológicas que indican que ya se alimentaban en el agua, lo que 
sugiere que la ecología de la alimentación es un factor clave en la evolución de 
los mamíferos marinos.119

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 Cretácico: la radiación de las plantas angiospermas o 
plantas con flores completas que producen frutos.120 Actualmente suponen el 
90 % de las plantas terrestres e incluyen unas 250 000 especies (algunos autores 
mencionan hasta 400 000).121

118 Berta y Sumich, 1999. 
119 Foote, Liu, Thomas, Vinař, Alföldi, Deng… y Gibbs 2015.
120 Una flor completa implica la presencia de sépalos, pétalos, estambres y ovario, pudiendo 

darse tanto reducciones como modificaciones. Además, las semillas se encuentran encerradas en 
frutos que resultan de la fecundación de la flor.

121 Bell, Soltis y Soltis, 2010. 
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El tímido origen de las angiospermas, según estimaciones moleculares, 
pudo ser en el Jurásico (180-140 millones de años).51 Se cree que aparecieron 
cerca del ecuador, en lo que hoy es Sudamérica, África y sudeste de Asia, cuan-
do el clima se estaba volviendo seco y caluroso. A pesar de ese temprano ori-
gen, no se diversificarán ampliamente hasta comienzos del Cretácico.122 Hasta 
ese momento las masas forestales seguían gobernadas por las grandes coníferas 
de tipo secuoyas y otras gimnospermas (plantas con semillas desnudas), cada vez 
más adaptadas a esos climas calurosos y que se concentraban cerca de lugares 
húmedos como las líneas de costa, ríos, lagos y zonas pantanosas. La repro-
ducción de las plantas con semillas tiene dos fases: la fecundación por parte 
de un organismo polinizador y la dispersión de la semilla formada a un lugar 
favorable para que tenga lugar la germinación. 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 reproducción, más eficaz que la de las gimnospermas. Esta implica la 
presencia de unas estructuras anatómicas mucho más avanzadas, que ofrecen, 
por ejemplo, protección de la oosfera (ovocélula) en el interior del ovario de la 
flor. Todo esto permitió el desarrollo de una nueva estrategia de colonización 
terrestre.

Los fósiles más antiguos que se conservan de angiospermas son granos 
de polen de hace unos 135 millones de años. El desfase respecto a los datos 
moleculares podría explicarse porque estas primeras plantas con flor vivieron 
en un ambiente con un bajo potencial de preservación de fósiles. Las primeras 
angiospermas tenían formas arborescentes, parecidas a las actuales magnolias y 
otras plantas con flores adaptadas a medios más áridos. Fueron desplazando a 
las coníferas hasta que finalmente estas últimas quedaron relegadas a las zonas 
más altas. Una continua y activa interacción de las angiospermas con otros 
organismos (simbiontes, polinizadores, etc.) ha permitido que estas fueran do-
minando numerosos medios desde su aparición, desde hábitats acuáticos 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 años se 
generaron los linajes que darán lugar al 97 % de las especies. Hace 130 millones 
de años podemos decir que las plantas con flor estaban bien distribuidas por el 
ecuador, alcanzando latitudes hasta los 45º norte y sur. Las latitudes elevadas, 
dada la limitación de luz y temperatura, supusieron un reto que consiguieron 

122 Wikstrom, Savolainen y Chase, 2001. 
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superar hace tan solo 100 millones de años, 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 años y son la base de la 
vegetación moderna.

Dentro del grupo, es importante destacar a las fanerógamas 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 características fisiológicas únicas, han colonizado con éxito 
todos los mares someros menos los más polares. Se trata de especies monocoti-
ledóneas, con una baja diversidad taxonómica. Existen unas 60 especies en todo 
el mundo (en comparación 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 años. Influyen profundamente en 
los entornos físicos, químicos y biológicos de las aguas costeras actuando como 
ingenieros o arquitectos ecosistémicos.123 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 dió-
xido de carbono de manera eficiente en forma orgánica (son lugares de cría y 
alimentación), oxigenan las aguas a través de la fotosíntesis e igualmente estabili-
zan y estructuran el lecho marino en el que crecen muchos otros organismos.124

origEn dE los primatEs

Existen diversas hipótesis que tratan de explicar el origen de los primates 
o, dicho de otro modo, por qué un grupo de mamíferos se convirtió en pri-
mates. Una de las más factibles precisamente se relaciona con la radiación 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 únicos organismos adaptados al 
consumo de los frutos: también los insectos, que pasarán a estar disponibles 
como alimentos para los primates.125

123 Orth, Carruthers, Dennison, Duarte, Fourqurean, Heck… y Williams, 2006. 
124 Larkum, Orth, y Duarte (eds.), 2006. 
125 Sussman, Rasmussen y Raven, 2012.
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Muy poco después de la desaparición de los dinosaurios no aviares, a 
finales del Mesozoico, comenzaron a aparecer unos mamíferos que tenían ca-
racterísticas similares a las de los primates: son los plesiadapiformes, a menu-
do denominados primates arcaicos. Como muchos de los actuales primates, los 
plesiadapiformes eran pequeños animales arbóreos que generalmente comían 
frutas, insectos y, ocasionalmente, hojas.126 Este suborden fósil (no existen re-
presentantes actuales) se diversifica durante el Paleoceno (66-56 millones de 
años) y se extiende por todo el hemisferio norte, que, en aquel momento, 
formaba una única masa continental que favorecía el intercambio de la fauna 
(principalmente América del Norte y Eurasia). Tiene bastante éxito durante 
diez millones de años (algunos de sus representantes persistieron hasta hace 37 
millones de años), dando lugar a más de una decena de familias y varias espe-
cies. Seguramente la radiación de los plesiadapiformes se vio favorecida por las 
condiciones climáticas, que en aquella época se asemejan a un clima tropical y 
subtropical que se extendía hasta las regiones polares, hasta 60º N (húmedo y 
cálido). Apenas había variaciones estacionales y en concreto en Norteamérica, 
de donde proceden los restos más antiguos, había selvas tupidas y pantanosas 
con árboles deciduos y coníferas.127 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 más cáli-
do y húmedo. La vegetación tropical se extendió por el planeta y la jungla llegó 
a los polos.128 Al comienzo de esta época aparecen muchos de los actuales ór-
denes de mamíferos, entre ellos los verdaderos primates, que surgieron abrup-
tamente en América del Norte, Europa y Asia en asociación con ese evento 
de rápido calentamiento global. Hasta mediados del Eoceno, el Atlántico norte 
aún no había separado completamente los dos continentes y los mamíferos se 
movían libres entre América y Eurasia. Los euprimates ya presentan las caracte-
rísticas propias de los verdaderos primates, como son un anillo óseo que rodea 
completamente la órbita, ojos frontalizados, uñas en lugar de garras, un cerebro 
relativamente grande, etc. Se dividen en dos grupos: los adápidos y los omomíi-
dos, siendo estos los predecesores directos de los demás primates. Las relaciones 

126 Silcox, Bloch, Boyer, Chester, y López-Torres, 2017. 
127 Zachos, Pagani, Sloan, Thomas y Billups, 2001.
128 Wilf, 2000. 
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con los actuales prosimios (lémures, lorísidos y tarseros) parecen bastante claras, 
pero las afinidades con los antropoideos son inciertas.129 

Al entrar en el Oligoceno (34-23 millones de años) el mundo se encontra-
ba en pleno proceso de enfriamiento y de intensificación de la estacionalidad. 
El cambio más significativo de los ecosistemas del Oligoceno es la expansión 
global de los pastizales y una regresión de los bosques tropicales a la fran-
ja ecuatorial.58 El registro fósil de primates es sorprendentemente diferente a 
otras épocas. Los primates anteriores (plesiadapiformes, adápidos y omomíidos) 
desaparecen de Europa y se hacen raros en Norteamérica. Debido al clima, tan 
poco amable, apenas hay fósiles 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 diversificación 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 más 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.59, 130

Los primates platirrinos o monos del Nuevo Mundo son mamíferos in-
migrantes cuyo registro fósil proviene de sedimentos del Terciario y del Cua-
ternario de América del Sur y de las caribeñas Antillas Mayores.131 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-
vación de la biodiversidad tropical, gracias a su contribución a la regeneración 
de los bosques y al mantenimiento de la salud de los ecosistemas.132

Hacia finales del Oligoceno los primates (platirrinos) se establecieron en 
Sudamérica. Los análisis genéticos muestran que, junto con los catarrinos, for-
man un grupo monofilético (aparece una única vez en un único lugar) o, dicho 
de otra manera, comparten un antepasado común, africano.133 El cómo llegaron 
a Sudamérica estos primates ha dado lugar a diversas hipótesis: puentes de tierra, 
salto entre isla volcánicas (island hopping) o navegación fortuita en islas flotantes. 
Parece que el modelo de una dispersión transatlántica en balsas naturales es la 
alternativa más plausible. Sería, además, compatible con la dirección oeste tanto 

129 Fleagle, 1999.
130 Seiffert, 2007. 
131 Tejedor, 2013.
132 Estrada, Garber, Rylands, Roos, Fernandez-Duque, Di Fiore... y Li, 2017.
133 Poux, Chevret, Huchon, de Jong y Douzery, 2006. 
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de las paleocorrientes oceánicas como de los vientos imperantes, que habrían 
favorecido el rápido desplazamiento desde África al continente americano. Al 
mismo tiempo, esta migración habría sido facilitada por la existencia de islas de 
tamaño considerable en el Atlántico sur y hoy sumergidas.134, 135

En el Mioceno (23-5 millones de años) tuvieron lugar importantes su-
cesos geofísicos que afectaron al clima y a la biogeografía de los mamíferos 
del Viejo Mundo. Así, por ejemplo, se abrió el estrecho de Drake (separación 
definitiva de América del sur y la Antártida) y las fuertes presiones tectónicas 
dieron lugar al levantamiento de varias de las grandes cadenas montañosas de 
hoy. Estos y otros acontecimientos cambiaron definitivamente las pautas exis-
tentes de circulación, tanto atmosférica como oceánica. Consecuencia de ello 
fueron los cambios en la pluviosidad mundial y en la vegetación. 

Justo antes del límite Oligoceno-Mioceno (23 millones de años), la placa 
africana y la euroasiática colisionaron. El continente africano, que anterior-
mente estaba aislado, entró geológicamente en contacto con Eurasia, permi-
tiendo el intercambio de faunas entre ambos continentes.136 El Oligoceno tar-
dío se caracterizó en África por la presencia de linajes de mamíferos que habían 
evolucionado en aislamiento. Después de la unión de África 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 África Oriental, con sus más de 6400 km² 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 más grandes del 
mundo. En el Mioceno, el lugar era más húmedo; el lago, más extenso y pro-
fundo; y las praderas y los árboles tapizaban el actual desierto. Se han recupe-
rado fósiles de diferentes épocas que, por ejemplo, representan el momento de 
la radiación evolutiva de los primeros simios (hominoideos).137 Estos primates 
aprovecharían la autopista terrestre que se abrió entre Eurasia y África para 
salir del continente y dispersarse por un nuevo lugar, rico en hábitats y sin 
competidores (diversificación del grupo). En el lago también se atestigua los 
reemplazos de fauna que tuvieron lugar cuando los mamíferos euroasiáticos 
entraron en África para refugiarse de los fríos del norte.138

134 Oliveira, Molina y Marroig, 2009.
135 De Queiroz, 2014.
136 Potter y Szatmari, 2009. 
137 Leakey, Grossman, Gutiérrez, y Fleagle, 2011.
138 Begun, 2015.
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