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ABSTRACT

Most of the controversy about extinction and its causes have an epistemological
origin and are due to the inappropriate methodology used, which is especially
evident in the controversy about the Cretaceous/Tertiary extinction event. The
selectivity of extinction is clear in the three extinction events studied (Cretaceous/
Tertiary, Paleocene/Eocene and Eocene/Oligocene), which implies that the causes
of extinction are different. There can be several interrelated causes of each
extinction event and one major essential cause in each event. The background
extinction is strongly conditioned by biological causes, such as competition and
endemism that imply natural selection processes as the normal mechanism. The
graded mass extinction is mainly controlled by geological causes (volcanism,
temperature changes, ocean circulation changes, sea level changes, etc.) and
although biological causes are subordinated, they would play an important role.
The catastrophic mass extinction, due to its bigger magnitude needs extraordinary
causes, extraterrestrial causes predominating over geological and biological
causes, natural selection having little time to interfere. In the Upper Cretaceous to
Oligocene several meteorite impacts are well documented, but only the C/T impact
couldproduce catastrophic mass extinction, although notso instantancously as was
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initially speculated. The Late Eocene impacts, surely due to their lower magnitude,
did not cause enough important global effects to produce catastrophic mass
extinction.

INTRODUCCION

El fendomeno de extincion de las especies es uno de los problemas de tipo
cientifico més interesantes y con implicaciones filoséficas, que mas preocupa —o
deberia preocupar— a lasociedad actual, ya que cada dia esmas evidente el comienzo
de una extincion masiva, la cual eventualmente afectaria a la especie humana. Por
estos motivos la comunidad cientifica ha vuelto a intetesarse por el fendmeno de la
extincién, haciéndolo ahora de una forma multidisciplinar, en especial desde que se
propuso que los dinosaurios y otros organismos habian desaparecido en una extin-
cidn masiva a causa del impacto de un gran meteorito. Este stibito interés sitia a la
paleontologia en un primer plano, ya que es la ciencia que aporta las evidencias
directas, a partir del registro fosil, de los ritmos y modalidades de la extincién a lo
largo de la historia geoldgica, mientras que otras disciplinas aportan los datos que
ayudan a reconstruir las causas de las extinciones.

Histdricamente |a paleontologfa cientifica nacié con el concepto de extincion de
las especies (Buffetaut, 1992), fendmeno que hoy patece muy evidente pero que en
el pasado era desconocido debido a la falta de datos y a la interpretacion literal de las
narraciones biblicas. Nisiquierael Diluvio Universal habria provocadoextinciones,
ya que Noé supuestamente habria salvado una pareja de cada especie. Hubo que llegar
afinal del siglo X V111 para que Georges Cuvier, fundador de la paleontologia, pusiera
de manifiesto que una serie de revoluciones habrian provocado catastroficas
extinciones. Todaviaen el siglo XIX estas eran interpretadas por Alcide d"Orbigny,
fundador de la micropaleontologia y bioestratigrafia, como extinciones totales y
creaciones sucesivas, Hegando a identificar hasta 27 renovaciones de este tipo. Las
ideas catastrofistas fueron rechazadas por gradualistas tales como Charles Darwin
que restaron importancia al fendmeno de la extincion, atribuyendo su apariencia
catastrofica a imperfecciones del registro fosil. Estos se apoyaban en las ideas
uniformitaristas de James Hutton y Charles Lyell que postulaban que durante largos
periodos detiempo la Tierra habiasufrido cambios lentos y conlinuos. Estasideas han
condicionadola formacion de lasactuales generaciones de gedlogos, que inicialmen-
tehan mostradociertorecelo sobre las teorias impactistas, prefiriendootras hipotesis
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como las vulcanistas, pero en la uiltima década ha surgido un neocatastrofismo que
puede tener implicaciones revolucionarias para la geologia (Marvin, 1990). Actual-
mente se estd generalizando la idea de que la causa de las extinciones masivas habria
sido el impacto de grandes meteotitos, pero como veremos mas adelante ésta es una
causa muy extraordinaria y bastante cuestionada.

La teoria de la evolucion que se basa en el fenomeno de especiacion por medio
del mecanismo de la seleccion natural, constituye el paradigma neontolégico y
paleobiologicoque impregna laactividad cientificade bidlogos y paleontélogos. En
este contexto, el fenomeno de 1a extincién es un proceso macroevolutivo que anivel
supraespecifico seria independiente de la seleccion natural, lo cual resulta mas
evidente en la extincion masiva catastrofica. Segun ciertos autores los organismos
que sobrevivieton lo hicieron no porque fueran los mds aptos, sino porque les
favorecio la suerte (Raup, 1981, 1991), llegando incluso a concluir que la idea de la
seleccion natural es absurda y el darwinismo es un dogma de los circulos cientificos
tradicionales (Hsii, 1986). Sinembargo, elhecho de que el mecanismo de la seleccion
natural afecte pocoonadaal fenémenode extincion masivanofalsa lateoriasintética
de la evolucion sino que la complementa y perfecciona.

Lallamada extincion organica esunhechomuy frecuentealolargode lostiempos
geoldgicos y constituye un factor evolutivo de primera magnitud, especialmente la
extincion masiva, ya que ladesaparicion de ciertos grupos posibilita la diversificacion
de otros en forma de radiaciones adaptativas que son experimentos competitivos (De
Renzi, 1987) para ocupar los nichos ecoldgicos vacantese incluso diversificarlos. Por
tanto, la extincion es un factor positivo para la evolucién, ya que en estos momentos
la evolucion se hace mas creativa (Eldredge, 1987), contribuyendo a que la vida no
siga confinada en un estadio primitivo.

Elfenomenode extincion esun aspectonetamente paleontologico, yaque através
del registro fosil se ponen de manifiesto cuales han sido los ritmos y modelos de
extincion. En este campo existen una serie de disciplinas auxiliares (geologia,
geoquimica, geofisica, estadistica, etc.) que aportan datos muy interesantes para
reconstruir las causas de las crisis de extincién, y existen una serie de aspectos
metodologicos que sonfundamentales para poner claramente de manifiestocomose
ha producido la extincion a lo largo de la historia geologica. Epistemologicamente
algunos de los problemas que deben hacernos reflexionar son: jque valor tiene la
informacion del registro fosil para inferir la existencia real de extinciones? ; existen
estas en larealidad o son sélo hipétesis dotadas de capacidad explicativa mayor que
el gradualismo?
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ASPECTOS METODOLOGICOS

El registro fosil suministra los datos que permiten reconstruir los modelos de
extincion, los cuales se reducen fundamentalmente a dos: 1a extincion de fondo y la
extincion masiva. La extincion de fondo esla que ocurre aleatoriamente con una tasa
constante en todos los grupos a lo largo del tiempo, y la probabilidad de que una
especiese extingani aumentanidisminuye durante suduracion. La extincion masiva
se puede definir como una gran crisis biologica relativamente brusca a la escala
geoldgica que eliminaria, gran cantidad de seres vivientes muy variados. Existen
fundamentalmente dos tipos de extincién masiva: La extincion masiva catastréfica
esla que se produce de forma brusca en un intervalo de tiempo muy corto y a escala
global, y laextincion masiva gradual que consiste en una aceleracion de la extincion
de fondodebidaacambios relativamente rapidos. Por olra parte, laextincion masiva
escalonada esla que de formaepisddica se produciria unaagrupacion de taxones que
se extinguirian en distintos niveles. Este modelo fue propuesto para las explicar la
aceleracion de las extinciones en el Eoceno superior que se creyeron causadas por
lluvias de cometas, pero esta idea ha resultado no ser teal y el tipo de extincidn
escalonada no parece ser muy diferente de la gradual, ya que es 16gico que cualquier
extincion masiva gradual muestre aceleraciones en la tasa de extincion.

Enlaactualidad existen fendmenos reales de extincion que pueden ser contras-
tados, pero epistemoldgicamente se puede presentar el problema de identificacion
entre extincion y desaparicion, ya que la no aparicion de un taxén no es un criterio
suficiente para establecer una extincion. En paleontologia hay que distinguir muy
claramente entre el término desaparicion que tiene un caracter local, y el término
extincion que tiene un cardcter global. En la literatura cientifica no es raro observar
un uso incorrecto de estos términos, asi como una clasificacion de la extincion en:
local, regional, etc. Pero el fenomeno de extincion es globalmente definitivo y no
existen casos intermedios como no existen individuos solo localmente muertos.

Desafortunadamente el registro fosil no puede serinterpretado literalmente como
si de un libro se tratara, pues debido a sus limitaciones existen efectos de dificil
interpretacion. Este es el caso de las pseudoextinciones (término también utilizado
para la extincion filética) que entendidas como desapariciones locales seguidas de
nuevas colonizaciones, produce un fenémeno que se conoce como “efecto Lazaro”,
enreferencia al personaje biblico que supuestamente resucito. Este es un fenémeno
debidoa causas de tipo paleoecoldgico, pues cuando los factores limitantes cambian
temporalmente en una determinada region las especies mds sensibles son momenta-
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neamente sustituidas por otras. En consecuencia, los aspectos paleoecologicos deben
tenefse muy presentes para establecer comoy cuando se produjeron las extinciones.

[gualmente ocurre con los aspectos de tipo tafonomico ya que procesos
bioestratinomicos yfo fosildiagenéticos pueden enmascarar un determinado modelo
de extincion; bien produciendo la desaparicion temporal debidoa factorestales como
ladisolucion, o prolongando la distribucion temporal de ciertas especies masalla del
momentodesuextincion. Eneste sentidolos nanofdsilesalgunas veces se conservan
mejor que los foraminiferos, pero son los que mas facilmente se encuentran
resedimentados alocrénicamente debidoa sumenor tamano. Cuandoel intervalode
tiempo entre los fosiles autdctonos y los aldctonos es muy pequefio resulta dificil
detectar estos problemas, entonces hay que recurrirasofisticadas técnicas tales como
las isotopicas empleadas por Perch Nielsen et al. (1982) y Barrera y Keller (1990),
quienes han puesto de manifiesto que ciertas especies encontradas en la base del
Paleoceno, aparentemente resedimentadas, tenian la misma senal isotdpica que las
del Paleoceno, y por tanto, eran autoctonas.

Un fendmeno contrario puede ocurrir con especies raras que pueden parecer
extinguirse antes de sumomentoreal, a pesar de que las caracteristicas paleoecologicas
y tafonomicas se mantengan constantes. Este es un fenémeno ligado al tamario e
intensidad del muestreo y se conoce como “efecto Signor-Lipps”, autores que dieron
en 1982 unaexplicacion estadisticaa un fendmeno conocido, o al menos sospechado,
por los bioestratigrafos y que ha sido objeto de estudio por otros autores (Koch, 1987,
Hubbard y Gilinsky, 1992). Este efecto suele constituir un problema en fosiles de
vertebrados que porsu tamafio y rareza notienen un registro continuo, y por mas que
se intensifique el muestreo resulta muy dificil completar sus distribuciones tempo-
rales reales, tal como ocurre con la extincion de los dinosautios.

Por otro lado, el estudio de un evento de extincion requiere muestreos de alta
resolucion para poder precisar si la extincion es brusca o gradual. Resulta evidente
que un muestreo poco detallado puede mostrar un relevo brusco de faunas entre dos
muestras, pero cuando entre éstas se realiza un muestreodetallado puede aparecer un
modelo de extincion relativamente gradual. No todos los grupos de fosiles pertniten
un muestreo de alta resolucion, trabajando con dinosaurios la recogida de una
muestra cada metro seria un muestreo muy detallado, mientras que con los
foraminiferos se puede tomar una muestra cada pocos centimetros, teniendo asi
muestreos de alta resolucion para ambos grupos pero comparativamente de mucha
mayor precision en los foraminiferos. En consecuencia, no todos los grupos tienen
igual valor para precisar los eventos de extincion, si bien a partir de un determinado



16 EXTINCION Y REGISTRO FOSIL

detalle de muestreono es posible aumentar laresolucion debido a factorestales como
labioturbaciony laresedimentacién. Asipues, muestreos iguales oinclusoinferiores
al centimetro, que setian posibles con organismos como el nanoplancton, plantean
problemas practicamente irresolubles entre dos muestras sucesivas.

Asimismo, lastécnicas utilizadas en el laboratorio pueden distorsionat el modelo
de extincion y especialmente el de aparicion de ciertos grupos de fosiles. Concreta-
mente en el caso de los foraminiferos planctonicos del limite CretacicofTerciario si
no se utiliza un tamiz de luz de matlla lo suficientemente fino (inferior a 100 micras)
el relevo de fauna aparentard ser totalmente brusco, ya que las formas de la base del
Paleoceno son muy pequefias y no se recogerian en los tamices normalmente
utilizados. Ademas, este problema puede tener importancia cuando se realizan
analisis cuantitativos para evaluar los efectos de ciertas crisis sobre poblaciones de
fosiles, como generalmente tienen distinta lalla los porcentajes variaran dependiendo
de la fraccion estudiada.

Otros problemasde evaluacion de lasextinciones estan asociados a la naturaleza
del registro geoldgico. Eneste sentido, agudeza y perfeccion son criterios esenciales
alevaluarlautilidad de una secuencia paradocumentar el ritmo de cambio (Gonzélez
Donosoy Sequeiros, 1989) y consiguientemente de extincion. Con frecuencia, hiatos
pequefios dificiles de detectar pueden dar la apariencia de una extincion brusca y/o
masiva (Newell, 1982). Este tipo de hiatos suelen ser frecuentes en sedimentos de
plataforma debidoalaerosion y en sedimentos muy profundos debidoaladisolucién.
Estohasido puestode manifiesto para distintos cortes del limite Cretacico/Terciario
por Dingus (1984) y MacLeod y Keller (1991), quienes utilizando el método de
correlacion grafica han llegado a la conclusion de que ciertos cortes clasicos, y
especialmente los correspondientes a sondeos del Deep Sea Drilling Project , los
cuales se crefan continuos, presentan pequefios hiatos justo en el limite. En conse-
cuencia, los cortes mas apropiados para este tipo de estudios son los cotrespondientes
a sedimentos depositados en la zona batial, donde ademds en el caso de los
organismos de modo de vida planctonico estarian representados tanto las especies
superficiales como las profundas.

Otros aspectos que puede afectar a la interpretacion sobre la magnitud de una
determinada extincion son los taxonémicos y los cronologicos. Una extincion suele
parecer mas gradual cuanto mayor es el nivel taxonémico considerado. Enun grupo
de organismos basta que una especie sobreviva unacrisis masiva para que los taxones
superiores: Familia, Superfamilia, Orden, ete. contabilicen como no extintos en esa
crisis. Por otra parte, los datos sobre la distribucion temporal de taxones de que se
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dispone actualmente son incompletos e imprecisos y su utilizacion a nivel general,
tratando de obtener modelos de extincion tales como las crisis de extincion periddica
cada 26 millones de afios (Raup y Sepkoski, 1984), pueden dar lugara interpretacio-
nes que dependan de la definicion de los taxones o de la escala geologica (Hoffman,
1985), 0 que sean un artificio de lametodologia empleada (Patterson y Smith, 1987).

CAUSAS DE EXTINCION

A diferencia de las posturas comtinmente mantenidas por muchos autores en el
primer tercio de siglo en que las causas aducidas eran de tipo internalista, ya que se
especulaba con la “senilidad racial” o tendencias adaptativas no funcionales y
deletéreas, las explicaciones actuales a la extincion son de tipo ambientalista (Sanz
y Buscalioni, 1989). Desde que Alvarez et al. (1980) aportaron pruebas convincentes
de la caida de un gran meteorito, que supuestamente habria producidolaextincion de
los dinosaurios y otros organismos hace 65 millones de afos, en ciertos circulos
geoldgicos se ha generalizadolaidea de que las grandesextinciones masivas hansido
provocadas por impactos meteoriticos. Esta generalizacién tiene su base en la
evidencia de grandes crateres de impactoenla Lunay en el descubrimiento reciente
de otros en la Tierra que estan mas o menos erosionados, aunque se puede observar
que algunos alcanzan grandes dimensiones, y su formacion implicaria una gran
catéstrofe. Del principio de que efectos extraordinarios requieren causas extraordi-
narias surge la idea de que las extinciones masivas requeririan una gran catastrofe
provocada por el impactode un gran meteorito. Aunque esta hipotesis puede sercierta
parael limite CretacicofTerciario donde el impacto de un gran meteorito estd bastante
bien documentado, tambiénuna grancrisis de extincion puede llegar a ser provocada
por pequefios cambios en la organizacion de los ecosistemas, y grandes cambios
pueden provocar pequenas extinciones, dependiendo del grado de interdependencia
dentrodel sistema (Plotnick y McKinney, [993). En este sentido, se han magnificado
Jas causas abidticas: impactos meteoriticos, cambios de nivel del mar, etc., olvidando
laestructuray dinamica de los sistemas ecoldgicos, 0 se haminimizado comosisélo
fuese causa de la extincion de fondo.

El registro fosil de la vida en el pasado pone de manifiesto cinco grandes crisis
de extincion a finales del Ordovicico, Devonico, Pérmico, Triasico y Creticico, las
cuales afectaron a muchos grupos y son consideradas como extinciones masivas de
primerorden. Otrasextinciones que afectanséloa ciertos grupos de organismostales
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como las de finales del Paleocenoy del Eoceno revisten gran interés para el analisis
de las causas de extincion, ya que junto con la del limite Cretacico/Terciario han sido
las mds detalladamente estudiadas, y ademas disponemos de datos de primera mano
ya que han sido objeto de nuestra investigacion.

Extincion del limite Cretacico/Terciario

Es la extincion masiva mejor conocida puesto que es la mas reciente de las
grandes extinciones y su registro fosil es el mejor conservado. Se han publicado
numerosos articulos en especial desde que Alvarez et al. (1980) en Gubio (Italia) y
Smity Hertogen (1980) en Caravaca (Espafia) encontraron un nivel con una anomalia
de iridio en coincidencia con la crisis de extincién mas importante en la historia de
los foraminiferos plancténicos. Eliridio es un metal extremadamente raroen la Tierra
petorelativamente abundante en los meteoritos Jo que les sirvié para documentar que
esta extincion, que supusieron simultanea con la de otros muchos organismos tales
como los dinosaurios, habia sido provocada por el impacto de un gran meteorito de
unos 10 kilometros de didmetro. Sin embargo, no fueron los primeros pues De
Laubenfels (1956) ya habia publicado la hipotesis de que la extincién de los
dinosaurios podria haber sido provocada por el impacto destructor de un gran
meteorito, pero no pudo aportar ninguna evidencia solida, constituyendo una
hipotesis mds entre las varias existentes. En la ltima década se han aportado
evidencias de impacto tales como cuarzos de choque, espinelas de niquel,
nanodiamantes, etc. Asi como, abundantes microtectitas en Beloc (Haiti) por
Sigurdsson et al. (1991), que junto al hallazgo de un gran crater de esta edad en la
peninsula de Yucatan (México) por Hildebrand et al. (1991), documentan bastante
bienlacaida de un gran meteorito. Sinembargo, algunos autores atin se oponen a esta
interpretacion (Keller et al., 1993; Stinnesbeck et al., 1993), considerando las
formaciones atribuidasa “tsunami” como sedimentacion turbiditica sin dependen-
cia del impacto, con lo que la polémica continta.

El vulcanismo es una posible causa de ésta y otras extinciones, alternativa que
goza de bastantes seguidores desde que se descubriera que las particulas arrojadas a
la atmosfera por el volcan Kilauea contenian una proporcion apreciable de iridio.
Asimismoalgunos autores piensan que el iridio podria concentrarse por la actividad
de ciertos microorganismos tales como las cianobacterias. Incluso otras evidencias
consideradas de impactocomolos cuarzos de choque y las microtectitas también han
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sido interpretadas por algunos como producidas en erupciones volcanicas de tipo
explosivo. Sinembargo, hansido las extensas formaciones volcanicas del Deccanla
evidencia mas relevante para esta hipdtesis (Officer y Drake, 1985; Courtillot et al.,
1986), ya que acontecieron hacia el limite C/T. En este sentido, recientes precisiones
(Venkatesan et al., 1993) han puesto de manifiesto que estas erupciones duraron al
menos 3 millones de afios comenzando aproximadamente 2 millones de afios antes
del limite C/T. Uno de los problemas que debe afrontar la hipdtesis vulcanista
consiste en que el vulcanismonormalmente provoca un aumento de temperaturay en
el Maastrichtiense superior parece existir un descenso. Ademas, el iridio de origen
volcdnico resulta muy escasoen comparacion con el acumuladoenel limite C/T, que
se concentra en un intervalo de tiempo mucho menor y en el que no son frecuentes
las cianobacterias. Por tanto, las evidencias que se concentran en el limite C/T
documentan mejor la hipétesis del impacto y las que se encuentran a lo largo del
transito apoyan hipotesis de extincion gradual tales como el vulcanismo u otras.

Entre estas otras causas, se puede destacar los cambio de circulacion ocednica y
de nivel del mar. El proponente de esta hipétesis fue Ginsburg (1964) que aboga por
laexistencia de relacidn causa y efecto entre la regresion originada por una caida del
nivel del mar y la extincion de los dinosaurios y otros organismos en el Cretacico
superior. Posteriormente Ginsburg (1984) ha perfeccionado su hipétesis conelemen-
tos complementarios tales como el descenso de temperatura. Esta hipétesis es
presentada comounaalternativaa las catastrofistas considerandola extincion masiva
del limite C/T como gradual.

Actualmente la hipotesis meteoritica es la mejor documentada y la mas general-
mente aceptada, perola polémica contintia yaque se plantean dos grandes interrogantes:
jcudl es la magnitud y el modelo de esta extincion? ;fue el meteorito el causante de
laextincion ofuesolouna coincidencia? Lasoluciénse encuentra en el registrofosil,
siendo el estudio paleontolégico de ciertos grupos de organismos los que pueden
aportar evidencias. Pero no todos los grupos tienen igual valor como se ha puesto de
manifiesto en los aspectos metodoldgicos y algunos tienen un registro tan malo o
problematico que tardara mucho tiempo antes de que se pueda establecer su modelo
de extincion.

Los dinosaurios constituyen el grupoemblematico, mas conocido popularmente
comoextintoen este limite, perosonunode los grupos que presentan un registro mas
deficiente, por loque resultamuy dificil establecersi su extincion es brusca o gradual.
La idea mas generalizada es que su extincion durante el Cretacico superior fue
gradual y que en el mejor de los casos el famoso meteorito habria supuesto el tiro de
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gracia. Sin embargo, Sheehanetal (199 1) muestreando intensivamente la formacion
de Hell Creek de Montana, que durante mucho tiempo habia sido invocada para
documentar una extincion gradual, concluye que no hay una caida estadistica
significativa de la diversidad de los dinosaurios, sino una extincion abrupta compa-
tible con el impacto meteoritico. Pero recientemente Williams (1994) estudiando
estos mismos materiales contradice la interpretacion catastrofista afirmando que se
produjo un declive gradual {probableiente escalonado) o posiblemente una acele-
racion del declive y que el efecto Signor-Lipps no es una alternativa viable a su
interpretacion debido a la intensidad del muestreo realizado.

Entre los invertebrados que se extinguieron a final del Cretdcico se cuentan Jos
ammonites, belemnites y rudistas. Otros como los braquidpodos sufrieron una
extincion masivaenel limite C/T que afectoal 70% de las especies (Johansen, 1988).
Detodosellos sonlos ammoniteslos que tienen un mejorregistro fosil, peronoexiste
un consenso sobre si su extincion fue brusca o gradual. El corte de Zumaya ha sido
durante bastante tiempo invocado paradocumentaruna extincion gradual anterior al
limite C/T (Ward et al., 1986), ya que los ammonites parecian extinguirse unos 10
metros por debajo del limite. En una excursion tealizada a Zumaya en 1987, con
motivo de las Il Jomadas de Paleontologia, se ofrecié una recompensa a quien
encontrara un ammonites en el intervalo estéril y aquel mismo dia uno de los
participantesloencontrd, locual indicaba la posibilidad del efecto Signor-Lipps. En
consecuencia, se intensifico el muestreo enestos 10 metros finales, tantoen Zumaya
como en otros cortes proximos, y considerados conjuntamente han mostrado que una
decena de especies de ammonites llegan hasta el limite (Ward et al., 1991). Estos
mismos autores han vuelto a estudiar los bivalvos inocerdamidos que son frecuentes
en estos cortes, confirmando que su diversidad disminuye gradualmente en el limite
Maastrichtiense mediofsuperior, extincion que coincide concambios en otros grupos
aproximadamente 2 millones de afos antes del limite C/T. Segin McLeod (1994) 1a
extincion de los inoceramidos seria debida a una reotganizacion global de la
circulacion ocednica que provocaria un enfriamiento y una mayor oxigenacion de los
fondos lo que haria proliferar Jos organismos bioturbadores que habrian causado la
extincionde dicho grupo de bivalvos. Este mecanismo seria el contrarioal acontecido
en el limite Paleoceno/Eoceno.

Elregistrodelos fosilesde menortamarniodel tipo de los nanofésiles y palinomorfos
presenta diversos problemas fundamentalmente de tipotafondmico. El nanoplancton
calcdreo que es el que presenta un registro mas continuo suele presentar problemas
deresedimentacion que enimascaran la pauta de extineion, Este grupo hasido tambicn
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estudiado en los cortes de Zumaya y Sopelana (Lamolda et al., 1983). En general se
aprecian una serie de especies que persisten en el Terciario y la aparicion de otras
nuevas en la base del mismo. Los dinoflagelados han sido estudiados en el corte
estratotipico del limite C/T de El Kef, y tampoco muestran una aceleracion de la
extincion (Brinkhuis y Zachariasse, 1988). El polen y las esporas tienen un registro
muy discontinuo en medios continentales y los datos de que se disponen son escasos.
Tradicionalmente nose habian encontradoevidencias de cambios bruscos y calastro-
ficos. Noobstante, recientemente se han publicado trabajos que indican una desapa-
ricion brusca de ciertas especies de polen en Norte América (Tschudy et al., 1984)
o una gran devastacion de la flora terrestre (Saito et al., 1986), llegando incluso a
realizar afirmaciones tan precisas y arriesgadas como que existe evidencia de
“invierno de impacto™ en Junio (Wolfe, 1991).

Los foraminiferos son el grupo que presentan un mejor registro y son los que en
principio pueden aportar una respuesta mas clara. Los foraminiferos benténicos
fueron poco afectados (Bignot, 1984), siendo los macroforaminiferostales comolos
orbitoididos practicamente el tinico grupo que sufre la extincion masiva. Los
microforaminiferos benténicos, probablemente por vivira mayor profundidad fue-
ron poco afectados. En general solo un 20% de las especies desaparecieron al final
del Cretacico. Estudios mas detallados de los microforaminiferos (Keller, 1988a;
Thomas,1990) muestran que fueron afectados pero no sufrieron una extincion en
masa. Los estudios del intervalo del limite muestran desapariciones temporales que
serian debidas al efecto Ldzaro.

Losforaminiferos plancténicos son el grupo que aparentemente fue mas afectado
por este evento. Los estudios de uno de los lideres impactistas (Smit, 1982)
concluyeron que el eventode extincién masiva exterminoa todas las especies menos
una (Guembelitria cretacea). En realidad esta era una idea bastante generalizada
entre los especialistas de este grupo hasta que Keller (1988b) puso de manifiestoque
bastantes especies se encontraban por encima del limite C/T y que muchas de ellas
eran en realidad supervivientes. Desde entonces se ha iniciado una polémica entre
ambos que ha conducido a la realizacion de una reciente prueba, consistente en el
estudio por cuatro especialistas de las mismas muestrastomadasen el corte estratotipico
de El Kef. Los resultados fueron expuestos en un reciente congreso y ambos
investigadores han interpretado los datos como favorables a susinterpretaciones. En
los tiltimos afios se han realizado bastantes estudios que intentan arrojar luz en esta
controversia. En este sentido, el estudio de los cortes espanoles de Caravacay Agost
(Canudo er al., 1991), Osinaga (Canudo y Molina, 1992a) y Zumaya (Arz et al.,
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1992) nos han permitido confirmar que no sobrevivio unasolaespecie, sino que cerca
de una decena de formas oportunistas pueden considerarse supervivientes, ya que
siempre se encuentran porencimadel limite en estos y otros cortes. Pero atin persiste
un problema: jhubounaextincionsignificativaantes del limite C/T? Segin nuestros
datos hay algunas especies que desaparecen antes del limite, siendo la crisis mas
importante la de la base de la Biozona de Abathomphalus mayaroensis (limite
Maastrichtiense medio/superior) pero no esta clarosi las desapariciones inmediata-
mente anterioresal limite son verdaderas extintiones, pues se necesitan otros estudios
en diferentes latitudes que comprueben si se trata de desapariciones locales o
verdaderas extinciones. Estudios en este sentido han sido llevados a cabo por Keller
(1993) evidenciando que en altas Jatitudes los foraminiferos planctonicos fueron
menos afectados que en bajas latitudes. En definitiva, los foraminiferos plancténicos
muestran una extincion masiva, la cual estudiada en detalle resulta latitudinalmente
gradual para las formas oportunistas y acelerada en el limite para las formas mads
especializadas, por lo que su extincion requiere la superposicion de causas a largo 'y
corto plazo.

En conclusion, los efectos de esta crisis son mayores en los organismos marinos
plactonicos del tipo de los foraminiferos, en los que vivian en aguas poco profundas
como los ammonites y belemnites, y en los que se desarrollaron en las plataformas
como los rudistas y braquiopodos. En el medio terrestre son los grandes vertebrados
deltipodelosdinosaurios y las plantas los mas afectados. Considerados en conjunto
seevidencialasuperposicion de dostiposde extincién masiva: gradual y catastrofica.
El patron gradual debe ser explicado por factores debidos a un mecanismo ligado a
cambiosdecirculaciony descensodel nivel del mary de latemperatura, factores que
estarianinterrelacionados y sus efectos comenzarian aproximadamente 2 millones de
afios antes del Jimite C/T con la extincion de los inoceramidos, mientras que la
aceleracion de la extincion en el limite debe haber sido provocada independiente-
mente por los efectos catastroficos del impacto meteoritico.

Extincion del transito Eoceno/Oligoceno

Laextincionasociadaal transito E/O fue puesta de manifiestoa ptincipios de este
siglo por el paleontélogo suizo H.G. Stehlin, quien estudiando las faunas de
mamiferos de la cuenca de Paris concluyd que existia un notable relevo que Hamé la
“grande coupure™. Estaextineion es lamaisimportante ncaeclda durante el Terciario
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y elimind una gran parte de las especies tipicas del Eoceno, las cuales fueron
reemplazadas durante el Oligoceno por otras especies que son el origen de las
actuales. Este evento de extincion ha sido considerado como una extincion masiva,
aunque de segundo orden, la cual constituye un dato fundamental para el estableci-
miento de la supuesta periodicidad de la extincion (Raup y Sepkoski, 1984). Esta
periodicidad seria de origen extraterrestre y en el caso concreto de la extincion del
transito E/O estaria asociada a una serie de evidencias de impacto.

Ahora bien, ;se trata realmente de una extincion masiva brusca o
escalonada?;coinciden las evidencias de impacto con la extincion? Evidencias de
impacto similares a las del limite C/T , tales como microtectitas y excesos de iridio,
se han encontrado en el Eoceno superior, y se ha sugerido una relacion de causa y
efecto con la extincion (Ganapathy, 1982; Alvarez et al., 1982). Pero no se ha
encontrado evidenciade extincion masiva en coincidencia con los niveles de impacto
(Kellereral., 1983),sinomasbienuntipode extincionescalonadaparala quesellegd
a sugerir una posible causa consistente en una lluvia de cometas (Hut et al., 1987).

El grupo de los foraminiferos plancténicos ha sido clave para establecer el
modelo de extincidn y las causas de la misma. Las extinciones de las especies mis
tipicas del Eoceno ocurren de forma selectiva desapareciendo las formas carenadas
y espinosas caracteristicas de aguas calidas, haciéndolo de forma gradual y siendo
raro que coincidala extinciéon de mas de dosespecies enel mismohorizonte (Molina,
1986; Kelier 1986; Molina et al., 1986), patron que se cumple también para el
nanoplancton (Molina et al., 1988). La cronologia de los niveles de impacto y las
causas de la extincion han sido analizadas por Keller e al. (1987) y Molina et al.
(1993), concluyendo que no existen extinciones significativas o cambios de abun-
dancia en relacion a los niveles de impacto y que las extinciones graduales y -
selectivas estan ligadas a un enfriamiento climatico global, el cual comenzé varios
millones de afios antes de los eventos de impacto. La primera crisis acontece en el
limite Eoceno medio/superior cuando se extinguen las formas muricadas del tipo de
las Acarininas,durante el Eocenosuperiorse extinguenlas Turborotalias y Hantkeninas
que también son especializadas de estrategia K, culminando en un evento que marca
el limite EfO. Finalmente, durante el Oligoceno inferior se producen algunas otras
extinciones de formas ya no tan caracteristicas de aguas calidas, sobreviviendo
formas oportunistas de estrategia r y aguas mas frias.

Los efectos bidticos de esta crisis en Jos diversos grupos de organismos han sido
tecientemente recopilados por Prothero y Berggren eds. (1992) en un esfuerzo para
dilucidar las causas medioambientales. Lamayoria delos grupos fucron severamente
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afectados. El nanoplancton calcareo fue muy afectado teniendo un patron de
extincion similar al de los foraminiferos plancténicos, debido probablemente a su
parecido modo de vida. Los microforaminiferos bentonicos sufrieron una extincion
gradual, siendo los macroforaminiferos tipicos de plataforma (nummulitidos y
discocyclinidos)los masafectados. Los radiolarios parece que fueron pocoafectados
peto se han puesto de manifiesto varios eventos de extincién que se han tratado de
asociar a las evidencias de impacto. Los ostracodos muestran una expansién con
aparicion de formas psicrosféricas adaptadas a la capa de agua fria profunda que se
desarrollaenesta época. Losbivalvos y gasteropodos sufrier onnumerosas extinciones
de especies propias de aguas cdlidas durante el Eoceno superior. Los equinidos
tuvierontambién vatios periodos de extincion, siendo la mas importante la del limite
E/O que afectd al 50% de las especies. Los vertebrados son el grupo emblematico de
esta extincion, siendo la “grande coupure” el evento de extincion mas relevante ya
que afectaria a un 60% de la fauna en el limite E/O.

En conclusion, puede afirmarse que la extincion masiva fue gradual, comenzando
hace unos 40 millones de afios y espacidndose a lo largo de los 10 millones de afios
siguientes, con varios momentos de aceleracion sobre todo en el limite Eoceno
medio/superiotry E/O. Elnotable descenso de latemperaturaanivel global tuvocomo
consecuencia el desarrollo de glaciacion en la Antartida, y la separacion de la
Antartida de Australia provocd un nuevo sistema de circulacion oceanica, con el
establecimiento en los fondos oceanicos de la capa de agua fria denominada
psicrosfera. Este continuo y periddicamente acentuado descenso de Ja temperatura,
provoco caidas del nivel del mar y otros fendmenos, siendo la causa principal del
mecanismo causante de esta extincion. Los impactos meteoriticos estdn muy bien
documentados y datados, peto no tuvieron la suficiente magnitud para producir
extincionmasiva, y las probables catdstrofes producirian desapariciones anivel local
en dreas que setian rapidamente recolonizadas.

Extincion del limite Paleoceno/Eoceno

El evento de extincion del limite P/E puede considerarse de tercera magnitud y
no es tan conocido como los dos expuestos anteriormente, debido a que los efectos
en muchos grupos de organismos no fueron muy grandes, o bien no se conocen
suflicientemente en el momento actual. El grupo emblematico de esta crisis es el de
los microforamin{feros bentdnicos de los medios batiales y abisales, el cual sufrio una
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extincion que puede calificarse de masiva. Este evento es el mas significativo de los
ocurridosenel transitoentre el Paleocenoy el Eocenoy hasido propuesto para definir
el estratotipo de limite entre estos dos pisos.

Losanilisis sobre los isotopos del '*O enla concha de los foraminiferos muestran
unos valores negativos que indican que la temperatura aumentd alcanzando valores
comparables a Jos del Cretacico superior (Shackleton, 1986) y estos valores consti-
tuyen los mas altos de todo el Terciario. Asimismo, se ha observado que los isétopos
del "C muestran una caida que también coincide con la crisis de extincion y el evento
parece ser globalmente sincronico. La crisis ha sido asociada a un descenso en el
contenidode oxigeno (Thomas, 1990) y a un siibito calentamiento de las aguas de los
fondos oceanicos (Kennett y Stott, 1991).

Ahora bien, jcomo afectd este evento a otros grupos? ;que otros factores
intervinieron el la crisis? Estudios detallados de los cortes de Caravaca, Zumaya,
Campo y Tremp, muestran que Jos pequefios foraminiferos bentdnicos batiales y
abisalesse extinguieron bruscamente (Ortiz, 1993), coincidiendo con los cambiosen
los isétopos de '*O y P°C, con cambios significativos en la concentracion de TiO,,
MnO, Cr, Cu, Zn y REE, asi como con un nivel andxico, un intervalo de disolucién
de carbonatos y un aumento en el contenido de cuarzo (Molina et al., 1993). Este
evento afecto a otros grupos mas de lo que inicialmente se habia pensado, asi los
foraminiferos planctonicos sufren importantes cambios en las proporciones relativas
de especies (Canudo y Molina, 1992b; Canudo et al., 1994) que indican que toda la
columna de agua fue afectada, si bien no se observa unaextincién relevante, sinosolo
ladesaparicion de muy pocas especies. En las plataformas los grandes foraminiferos
benténicos no parecen sufrir una extincion en coincidencia con este evento (Molina
etal., 1992)sinomasbienunaexpansion, la cual coincide con desarrollos arrecifales
y la evolucion de animales y plantas de climas mas calidos.

En conclusion, los datos indican que este evento, al contrario del acontecido en
ellimite C/T, afecto fundamentalmente a los grupos bentonicos de aguas profundas.
Ademas, enel mecanismo de extincion intervienen otros factores esenciales que son
determinantes del aumento de la temperatura. Los cambios geoquimicos y
mineralégicos anteriormente expuestos indicanactividad volcanica, seguramente en
las dorsales ocednicas, que estarian en el origen de los cambios hidrotermales, y de
unasubida del nivel del mar que juntoalaestabilizaciény cese temporal de agua polar
fria en los fondos oceanicos, provocaria una caida en el contenido en oxigeno,
aumento de CO, y efecto invernadero, todo lo cual produciria el colapso parcial de
los ecosistemas bentonicos batiales y abisales.
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CONCLUSIONES

Gran parte de las polémicas generadas en torno a la extincion y sus causas, y
especialmente la controversiasobre el eventodel limite C/T, son de tipo epistemolégico
y con frecuencia se deben a la inadecuada metodologia empleada. El hecho de que
el registro fésil no pueda leerse literalmente como si de un libro se tratara, sino que
debeserinterpretado basdndose en unaadecuada metodologia, ha generado hipodtesis
contrapuestas sobre los modelos de extincion y las causas de las mismas.

Laselectividad de laextincion se manifiesta en todos los eventos de extincion, lo
que implica que las causas sean diferentes —como se evidencia en los tres casos
estudiados— y dificiles las generalizaciones sobre relaciones de causa y efecto. Las
causas de extincion generalmente aducidas son de tipo biologico, geologico o
extraterrestre: competicion, endemismo, cambios de temperatura y nivel del mar,
volcanismo, anoxia, impactos meteoriticos, etc. Las causas de un determinadoevento
de extincion pueden ser varias y estas causas suelen estar interrelacionadas, predo-
minando uha u otra en cada caso como causa esencial determinante.

Laextincionde fondo gradual esta fuertemente condicionada pot factores de tipo
bioldgico, tales como competencia y endemismo que implicar{an una intervencion
decisiva de la seleccion natural, siendo el mecanismo que funciona normalmente.

En la extinciones masivas graduales la intervencion de fendmenos geoldgicos
(vulcanismo, cambios de temperatura, circulacion ocednica y nivel del mar, etc.)
provocando o acelerando las extinciones resultan muy evidentes, y las causas
bioldgicas estan subordinadas aunque juegan un papel importante.

Lasextinciones masivas catastroficas, debidoa su gran magnitud y brusquedad,
requieren causas extraordinarias, generandose mecanismos en los que predomina-
rian las causas extraterrestres sobre las geoldgicas y bioldgicas. Se darian procesos
macroevolutivosen losque laseleccion natural tuvo pocotiempo para actuar. Causas
extraterrestres tales como los impactos de grandes meteoritos producirian efectos
catastroficos generandoextinciones imasivas bruscas, Enel registro fosil del Cretdcico
Superior al Oligoceno existen criteres de impacto y otras evidencias, las cuales
demuestran claramente que han caldo grandes meteoritos. Sin embargo, el Unico
globalmente catastrofico, enel que puede establecerse unatelacion de causa y efecto
esel del limite C/T, si bien la extincion no fue tan instantanea como inicialmente se
especuld. Los impactos del Eoceno Superior, seguramente debido a su menor
magnitud, nocausaron efectos globaleslosuficientemente importantes para producir
extincion masiva catastrofica.
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