UNIVERSIDAD DE JAEN
Facultad de Ciencias Experimentales

(O Trabajo Fin de Grado

(@))

=8  Evolucién biolégica
o0 y principales

= eventos geologicos
o durante el

= Mesozoico

B

Alumno: Alvaro Martinez Cubillo

7p)
Q
©
e
C
)
E
| -
O
Q.
>
LL]
p)
O
@
C
Q
@
O,
. ®)
. ®)
©
=
-
@
©
LL

Febrero, 2022




e, ?

2 ]
®-®

Facultad de¥
Ciencias Experimentales

UNIVERSIDAD DE JAEN
Facultad de Ciencias Experimentales

Trabajo Fin de Grado

Evolucion biologica
y principales
eventos geologicos
durante el
Mesozoico

g

Alumno: Alvaro Martinez Cubillo

Jaén, Febrero, 2022



INDICE

RESUMEN Y ABSTRACT ...t s s s s s s s s s s s s srrrnsss s sn s s nnnsass 1
1. ANTECEDENTES. ... s s s s s s s s s e rrn e e e ns 2
p 2 LU L3 = [0 Y o [ ] N O 3
3. OBUETIVO. ... e s s s s s s s s s s s s s r e n e n e rnnn 3
4. METODOLOGIA.......couuieiiiiitieeeeieieeeeeeteeeerateeserssaseeranaeeersrirasnnsersnnaees 3
4.1. Diseno del estudio.........cccoiiiiiiiiiiiiir 3
4.2. Criterios de inclusion y de exclusion..........ccccoviiiiiiiiiiiiinc i 4
4.3. Limitaciones observadas durante el estudio............ccccviiiiiiiiiiiiinnnnne. 4
5. RESULTADOS. ... .ot sr s s s s s s s s s s s s s s s s s sssnrasnnnnsasan 4
5.1. Naturaleza de la extincion masiva de finales Pérmico........................... 4
5.2. Consecuencias de la EMPT en l0s Seres VIVOS........cccccceiiiiiinininsssnnnnnennnn e 9
5.3. Naturaleza del evento pluvial Carniense...........ccccormmriireeeence e e v e e 15
5.4. Efecto del CPE sobre 10S Seres Vivos........ccccccccmmmrmmrrirennnnnnnnsssssssssssssssnnns 17
5.5. Naturaleza de la extincion masiva de finales del Triasico....................... 20
5.6. Efectos de la ETE sobre l0s seres Vivos..........cccoiiimmimnnnnnsesssssssssnnnn, 21
5.7. Evento anéxico del Toarciense inferior..........ccccvviiiiiicccccccccccssssnnns 24
5.8. Efecto del TOAE €N 10S SEres VIVOS........ccccoeivmmmmmmmmmmmmrrerersssssssssssssssssssses 25
5.9. Naturaleza de los eventos anéxicos del Cretacico.......ccccccuunncciiiiiiinnnnn. 26
5.10. Efecto del OAE1a y del OAE2 en los seres Vivos...........ccoevrrrennneeennnnnnns 27
5.11. Extincidon masiva del Cretacico-Paledgeno...........ccceerrrereemncccccccenneeenn, 28
(T 0T KT od 117 [0 ] U 29
7. CONCLUSIONES. ..ottt i s s s s s s s s s s saa s s anrn s s s sana s snnnannnnns 30
8. BIBLIOGRAFIA . ......coieeiiiiee et e e e e e eesrsaesse s aeee s s e eaes 31

APENDICE 1. SIGLAS Y ABREVIATURAS.........ccecerrererrersrereseseseseseeseseessssssssnns 50



RESUMEN Y ABSTRACT.

Resumen:

El Mesozoico, a la par que las otras eras del Fanerozoico, es escenario de la
evolucion de los seres vivos. A lo largo del mismo ocurren varias crisis que afectan a
la historia de la vida y al proceso evolutivo. El estudio de estas crisis ha llevado a los
expertos a sospechar que pudieron ser causadas principalmente por eventos de
caracter geoldgico. Si esta idea es cierta, el papel de los cambios geoldgicos en la
evolucion de las especies podria ser mas profundo de lo que en un primer lugar se
habria imaginado. Para dilucidar la relacion existente entre ambos, en este trabajo,
se va a realizar una revisidon de la bibliografia reciente en la que se abordan siete
crisis ocurridas durante el Mesozoico, en las cuales se cree que un evento geoldgico
pudo jugar un papel clave. Con esta labor se quiere comprobar si los eventos
geoldgicos fueron responsables de estas crisis o0 si en cambio hubo otras causas.
Abstract:

The Mesozoic, as other eras from the Fanerozoic, is part of the biological evolution
scene. Throughout it numerous crisis occur which affect to the life history and
evolution process. The study of these crisis has led to the experts to suspect that
they could have been originated mainly by geological events. If this idea is true, it
would mean that the role of the geology in the species evolution is deeper than it had
been imagined. To elucidate the relationship between them, in this study is going to
be carried out a bibliographic revision of recent studies about seven crises from the
Mesozoic, in which it's believed that a geological event is a key component. With this
work is expected to confirm if geologicals events are the responsible of these crisis or
whereas they've been caused by other reasons.

Palabras clave:

Macroevolucion; extincion masiva; grandes provincias magmaticas; Mesozoico.



1. ANTECEDENTES.

A lo largo de la historia de la Tierra multiples crisis han asolado la vida, siendo una
pieza fundamental que ha moldeado su historia y evolucion. Con los avances
cientificos a lo largo de los afios los expertos se han dado cuenta de la coincidencia
en el tiempo de estas crisis con la formacién de las grandes provincias igneas (LIPs,

por sus siglas en inglés). En la figura 1.1 se puede observar esta coincidencia.
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Figura 1.1. Tasa de extincidon con respecto el tiempo, donde las columnas representan las grandes
provincias igneas.(White y Saunders, 2005).

Las LIPs, representadas por columnas en la figura 1.1, coinciden con grandes picos
de extincién a nivel de género. De hecho, se puede observar como los tres picos en
el limite Pérmico-Triasico, Triasico-Jurasico y Cretacico-Paledgeno, que representan
tres de las cinco extinciones masivas que ha sufrido la tierra, coinciden con LIPs
ademas de otras crisis menores como la del Guadalupiense y el Toarciense. Estas
grandes crisis han sido fundamentales en la evolucién, ya no solo por suponer un
incremento de la tasa de extincion por encima del valor de fondo, sino también por la
posibilidad que presentan de ser selectivas (Jablonski, 2005), poseer la capacidad

de eliminar a clados exitosos y ofrecer a otros la posibilidad de ocupar ese espacio



vacio (Jablonski, 2001). Si esta relacion entre las diferentes LIPs y las crisis
biolégicas es causal implicaria que los eventos geolégicos han sido una de las

principales fuerzas en regir el proceso evolutivo.

2. JUSTIFICACION.

Desde que se introdujo la teoria de la evolucion de las especies, esta se ha vuelto
un tema fundamental para la comunidad cientifica. Al ser la evolucion un proceso
gradual y demasiado lento para que con nuestras cortas vidas podamos discernirlo,
nosotros debemos de estudiar las rocas para reconstruir el pasado. De este pasado,
una de las partes mas interesantes es la era Mesozoica, escenario donde aparecen
por primera vez los mamiferos, dinosaurios, aves, corales scleractinios,
angiospermas y muchos otros de los grupos que forman una parte importante de la
historia de la vida. Al ser el mismo una parte importante de la historia y evolucion de
los seres vivos, es importante analizarlo en detalle. En concreto, en este trabajo se
estudia la influencia de los factores geoldgicos sobre la evolucién bioldgica en el

Mesozoico

3. OBJETIVOS.

El objetivo principal es revisar la bibliografia mas reciente, para asi entender la
relacidon entre las crisis ocurridas en el Mesozoico y las LIPs, y determinar si existe
una relacion causal, o si bien la coincidencia es casual.

Como objetivo secundario, en el caso de que la crisis tenga relacion con un evento
geoldgico, se trata de revisar la bibliografia en busca de factores como la intensidad,
selectividad y otros aspectos que nos ayuden a comprender el efecto del evento

sobre la vida y su evolucion.

4. METODOLOGIA.

4.1. Diseino del estudio.

Para la realizaciéon de este trabajo bibliografico, se ha llevado a cabo una busqueda
de articulos cientificos que tratan el tema de estudio. Para la materializacién de esta
labor se han usado diversas paginas, como “Web of science”, “DATA ARCHIVING
AND NETWORKED SERVICES (DANS)”, “SciELQO”, “Scopus” o “Google académico”,

siendo “Google académico” y “Web of science” las que han sido de mayor utilidad.



Para la investigacion se han usado términos clave relacionados con las crisis, como
“‘End Permian mass extinction”, “pluvial Carnian event”, “CPE”, “End Triassic mass
extinction”, “Toarcian anoxic event’, “OAE1a” o “OAE2” y combinandolos con otros

”» “* ” “*

como “Intensity extinction”, “selectivity”,

”» “* ”» “*

evolution”, “CIE”, “anoxia”, “acidification”,

, ‘hyperthermal”,

“‘euxinia death mechanisms”, “causes”, “turnover”, y muchos otros

mas.

4.2. Criterios de inclusion y exclusion.

- Se han utizado articulos, capitulos de libros y estudios con un acceso facil y
gratuito, aunque en casos especiales de trabajos referenciados por otros se pueden
dar excepciones a esta salvedad.

- Se prioriza la bibliografia reciente, posterior al 2000, pero es inevitable la inclusion
de trabajos anteriores.

- Los articulos deben ser en inglés o castellano.

4.3. Limitaciones observadas durante el estudio.
Algunas limitaciones importantes han sido: (1) la entrada a ciertos articulos esta
blindada por barreras de pago; (2) la barrera linguistica, sobre todo en los casos

donde se mezcla con un lenguaje muy técnico, que llega a ser un problema.

5. RESULTADOS.

Debido a la naturaleza dual del trabajo, el estudio de cada evento esta dividido en
dos apartados. En el primero se estudian las causas de la crisis y su naturaleza. En
el caso de que se confirme una relacién causal entre la crisis biolégica y un evento
geoldgico, habra un segundo apartado donde se estudie la selectividad, intensidad, y

aspectos mas especificos de la crisis para los seres vivos.

5.1. Naturaleza de la extinciéon masiva de finales Pérmico.

Este evento es conocido como extincibn masiva del Pérmico-Triasico (EMPT),
también llamada extincion masiva de finales del Pérmico o gran mortandad, y es
considerada la catastrofe mas severa para la vida de la que se tiene registro.

La datacion mas precisa a dia de hoy es considerada la de la EMPT marina
realizada en Meishan por Burgess et al. (2014), situandola entre 251,941 + 0.037 Ma

y 251,880 + 0.031 Ma, dandole una duracién menor a 60 Ka. Pese a que algunos
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estudios, como los de Fielding et al. (2019) y Gastaldo et al. (2020), sefialan una
posible diacronia, la mayoria de los estudios realizados en regiones tan distantes
como Meishan, la cuenca de Sidney y la cuenca del Karoo apuntan a una crisis
sincronica a nivel global entre medios marinos y terrestres (Metcalfe et al., 2015;
Botha et al., 2020; Wang y Visscher, 2021). Estudios como el realizado por Song et
al. (2013), sugieren la idea de una crisis de multiples pulsos, pero la datacién de
Burgess et al. (2014) contradice esta hipotesis, mostrando una crisis de corta
duracion. Lo que si es cierto es que la EMPT fue precedida por una crisis en el
Guadalupiense (Clapham et al., 2009), y es seguida por condiciones adversas que
retrasaron la recuperacion biolégica (Retallack et al., 2011; Song et al., 2014).

En cuanto al desencadenante o causante del evento de extincién se han barajado
numerosas hipétesis. Tras el trabajo de Alvarez et al. (1980), en el que se apoya la
hipétesis del impacto en la extincion masiva del Cretacico-Paleégeno (EMKPg),
varios estudios han considerado esta misma causa para la EMPT (Becker et al.,
2001, 2004; Kaiho et al., 2001). Los trabajos de Becker et al. (2001, 2004), pondrian
sobre la mesa pruebas a favor de la hipotesis, con la deteccion de una anomalia de
helio y fullereno, dificil de explicar excepto por el impacto de un objeto extraterrestre
y el descubrimiento de un crater en el litoral autraliano que podria coincidir en el
tiempo con el evento de extincion. Hay bastantes trabajos que se han posicionado
en contra de esta hipdtesis. Los analisis realizados por Koeberl et al. (2004), no
detectan concentraciones de helio fuera de lo esperado y ademas concluyen que la
elevada concentracioén de iridio, que en primera instancia pareciera apoyar la idea
del impacto, tuvo mas que ver con la aparente anoxia del medio. Renne et al. (2004)
sefalan que la interpretacion de los isotopos de argdn realizada por Becker et al.
(2004) carece de fundamentos objetivos para relacionar el impacto detectado con el
intervalo Pérmico-Triasico, dando pie innecesariamente al sensacionalismo y que el
mismo ha de ser tratado con la maxima cautela. Con esto las bases para defender la
hipétesis del impacto desaparecen. No es solo que las supuestas pruebas a favor de
la hipétesis hayan sido descartadas, sino que ademas, varios estudios advierten que
la premisa de una causa comun para la EMPT y EMKPg es errénea, siendo ambos
eventos demasiado dispares para poseer un mismo origen (Bambach et al., 2004,
Vajda y Bercovici, 2014). Asi, teniendo en cuenta que ninguna de las bases que

sostenian esta hipotesis se mantiene, se puede dar la misma por rechazada.



Una pieza clave de la EMPT es la excursion de isétopos de carbono (CIE) negativa
que coincide con esta crisis (Korte et al., 2010; Korte y Kozur, 2010; Luo et al., 2011).
La CIE es clave para determinar la causa del evento, ya que es probable que el
origen de la crisis sea también responsable de la CIE. Asi, un colapso del
ecosistema marino (Rampino y Caldeira, 2005), fluctuaciones en el nivel del mar
(Holser y Magaritz, 1987), un incremento de la erosion continental (Ward et al., 2000;
Sephton et al., 2005 ; Algeo y Twitchett, 2010) o un efecto secundario de la anoxia y
euxinia oceanica (Algeo et al., 2007, 2008), han sido propuestos como candidatos a
ser los responsables de la CIE negativa, pero el hecho de que la CIE no solo se
localice en los océanos, sino que también esté presente en medios lacustres y
terrestres, sefala que la alteracion del ciclo de carbono alcanzé a la atmdsfera
(Korte et al., 2010). Este ultimo aspecto afianza a las dos hipétesis que defienden la
liberacién masiva de CO2 o CH4, como causas mas probables de la CIE y la EMPT.
La menos popular propone que esta liberacién es debida a la disociacidon de hidratos
de metano del fondo oceanico o del permafrost (Krull et al., 2000; Krull y Retallack,
2000). Esta hipodtesis es plausible teniendo en cuenta que el Pérmico tardio fue
escenario de un aumento global de la temperatura (Joachimski et al., 2012),
necesario para que se produjese la disociacion. Pero esta es incapaz de explicar las
observaciones de Payne et al. (2004), donde se detectan multiples CIEs tras la
EMPT en intervalos demasiado pequefos para que sea posible que los hidratos de
metano se repongan (Payne et al., 2004; Knoll et al., 2007), ademas de que tampoco
puede ser responsable del patron de la CIE observado por Korte et al. (2010).

La hipotesis mas conocida, y la mas respaldada por la comunidad cientifica para
explicar la EMPT, es la hipotesis del vulcanismo. Esta hipotesis sostiene que la
erupcion formadora de los traps siberianos es la responsable de la EMPT, y se
apoya en la coincidencia de los traps siberianos con la CIE negativa y la EMPT
(Burgess et al., 2014, 2017; Burgess y Bowring, 2015). La presencia tanto de anoxia
oceanica, acidificacion oceanica y de un aumento de la temperatura coincidentes
con la CIE negativa, la crisis biolégica y la LIP refuerza la idea de una implicaciéon del
vulcanismo (Bond y Wignall, 2014).Burgess y Bowring (2015) y Burgess et al. (2017)
datan con precision las fases del vulcanismo y refuerzan la aparente relacion de este
evento con la EMPT. Este episodio volcanico puede ser dividido en tres fases
(Burgess y Bowring, 2015; Burgess et al.,, 2017). La primera empieza hace

252,24+0,1 Ma, y en la misma se emiten 2/3 de toda la lava liberada, esta fase no
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coincide ni con la CIE, ni con la EMPT marina datada en Meishan, pero si muestra
una coincidencia recalcada por Gastaldo et al. (2020) con la EMPT terrestre en la
cuenca del Karoo (252,241+0,11 Ma) y la cuenca de de Sidney (252,31+0,07 Ma),
datada por Gastaldo et al. (2020) y Fielding et al. (2019) (Burgess y Bowring, 2015;
Burgess et al., 2017). El que en esta fase, donde se emiten 2/3 de la lava, no haya
signo de la CIE negativa puede extrafar, pero el trabajo realizado por Berner (2002),
explican que la liberacién masiva de lava seria insuficiente para provocar la CIE vista
en la EMPT. La segunda esta dominada por magmatismo intrusivo, comenzando
hace 251,907+0,067 Ma, coincidiendo con la EMPT oceanica datada por Burgess et
al. (2014) y la CIE negativa(251,941+£0.037 Ma) (Burgess et al., 2014, 2017,
Burgess y Bowring, 2015). Tras el fin de la CIE empieza la tercera fase. La
coincidencia del magmatismo intrusivo con la CIE refuerza un escenario, ya
propuesto previamente por autores como Svensen et al. (2009), donde la intrusion
de magma en un sedimento rico en evaporitas e hidrocarburos, como el de la cuenca
del Tunguska, calienta el sustrato y genera una emision masiva de gases de efecto
invernadero (CO2 Y CH4) (Burgess et al.,, 2017). La coincidencia de la crisis
biolégica con las dos primeras fases del vulcanismo refuerza la idea de que el
vulcanismo fue el responsable de la EMPT.

En el caso de que el vulcanismo fuera responsable de la extincion, la cadena de

sucesos seria similar a la descrita en la figura 5.1.
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Jose Molina
Sería la figura 5.1 de acuerdo con las Normas de estilo


Figura 5.1. Modelo que representa la cadena de sucesos derivados del vulcanismo de los traps
siberianos. Los cuadros de color azul representan los gases emitidos por el vulcanismo, las cuadros
de color gris claro representan las cadenas de sucesos hasta llegar a la extinciéon, los de color gris
oscuro representan los mecanismos de muerte, la roja representa el propio vulcanismo y las blancas
las extinciones masivas. Elaboracién propia basado en los modelos para el evento de Bond y Wignall
(2014) y Algeo et al. (2011).

La emision de gases termogénicos (CO2 y CH4) podria provocar un aumento global
de la temperatura (Joachimski et al., 2019), incrementar la acidez del agua al
compensarse el exceso de CO2 (Jurikova et al., 2020), generar anoxia e hipoxia
(Stramma et al., 2008), reducir la circulacion oceanica (Hotinski et al., 2001),
desestabilizar los hidratos de metano (Brand et al.,, 2016) o acrecentar la erosion
quimica en Pangea (Sun et al., 2018), aumentando el flujo de nutrientes desde el
continente a mares y océanos (Sephton et al., 2005; Algeo y Twitchett, 2010). El
incremento de nutrientes en el agua podria generar turbidez, reducir la fotosintesis e
aumentar la eutrofizacion (Algeo y Twitchett, 2010). Este escenario favoreceria
todavia mas la anoxia y acidez, que combinadas con la elevada temperatura serian
los principales mecanismos de muerte en los mares (Song et al., 2014; Jurikova et
al., 2020). Otros gases aparte de los de efecto invernadero serian emitidos,
causando efectos diversos, como generar lluvia acida, capaz de danar la flora,
incrementar la aridificacion y la erosién (Ward et al., 2000; Sephton et al., 2005) o
debilitar la capa de ozono, facilitando el paso de rayos ultravioleta de tipo B
aumentando las anomalias genéticas (Beerling et al., 2007) pudiendo incluso,
bloguear la luz solar generando un invierno volcanico (Isozaki, 2009).

En cuanto a los mecanismos de muerte causados por el vulcanismo estarian los ya
mencionados, como una temperatura elevada, anoxia oceanica, acidificaciéon del
agua, lluvia acida, incremento de la radiacién ultravioleta o un posible invierno
volcanico (Beerling et al., 2007; Isozaki, 2009; Joachimski et al., 2012; Song et al.,
2014; Jurikova et al., 2020; Zhang et al., 2020). Pero también pudieron intervenir
otros mecanismos de muerte, como la toxicidad causada por el SH2 ligado a medios
anoxicos y euxinicos, consiguiendo afectar incluso al medio terrestre (Kump et al.,
2005), la polucién y toxicidad atmosférica causada por emisiones de gases como el

mercurio (Grasby et al., 2020), o la hipercapnia en los océanos (Knoll et al., 2007).



5.2.Consecuencias de la extincion masiva del Pérmico-Triasico en los seres
vivos.

En el medio marino fue donde la EMPT golped con mas fuerza, acabando con mas
del 90% de los organismos (Benton y Twitchett, 2003). Multiples estudios respaldan
una selectividad en el medio marino contra organismos con un sistema buffer
deficientes y contra los organismos con esqueletos calcificados (Knoll et al., 1996,
2007; Clapham y Payne, 2011; Payne et al., 2016). El trabajo de Knoll et al. (1996),
responsabiliza de esta selectividad a la hipercapnia (elevada concentracion de CO2
en los fluidos de un organismo) y a la acidificaciéon del agua durante la EMPT,
capaces de provorcar acidosis narcotizante, efecto Bohr y, entre los organismos con
esqueletos calcareos (CaCO3), dificultar la mineralizacién del carbonato, al requerir
este proceso un control preciso del equilibrio acido-base (Knoll et al., 1996). Knoll et
al. (1996) dividen a los organismos marinos en dos grupos: (1) organismos como
corales, braquiépodos articulados, briozoos y equinodermos, los cuales presentan
un esqueleto muy calcificado, superficie de intercambio de gases poco especializada,
débil circulacion interna y tasas metabdlicas bajas, que presentan una tasa de
extincién a nivel de género del 81% durante el Changhsingiense; (2) moluscos,
artrépodos y cordados que poseen branquias, circulacion activa y un elevado
metabolismo, muestran una tasa de extincioén a nivel de género del 38% (Knoll et al.,
1996). Este mismo patron también se observa dentro de los propios taxones (Knoll et
al., 1996). Como en los braquiépodos y briozoos, en los cuales los representantes
del grupo con los loféforos mas complejos (6rgano con funcion alimenticia y
repiratoria), muestran una tasa de extincion menor (Sepkoski, 2002), o en los
foraminiferos, donde los fusulinidos, grupo muy calcificado, fue afectado en mayor
grado que otros foraminiferos (Groves y Altiner, 2005). Knoll et al. (1996) también
encuentran una selectividad positiva a favor de la infauna, que reflejaria una mejor
adaptacion de los mismos a condiciones con hipercapnia. Aunque trabajos
posteriores con una base de datos mas completa no detecta ninguna selectividad a
favor de la infauna (Clapham y Payne, 2011). Knoll et al. (1996) también creen que
la selectividad que proponen podria explicar la extincion diferencial entre nautiloides
y ammonites, en donde los segundos sufren una extincion el doble de severa,
basandose en los descendientes actuales de ambos grupos. Los nautiloides
actuales poseen cuatro branquias y apenas sufren de efecto Borh, mientras el grupo

hermano de los ammonites, los coleoideos (sepias, calamares y pulpos) poseen dos
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branquias y sufren en mayor medida del efecto Bohr (Lykkeboe y Johansen, 1982).
Si se asume que los representantes actuales tienen una fisiologia similar a sus
representantes del Pérmico tardio, la hipercapnia pudo ser un elemento causante de
la selectividad (Knoll et al., 1996). Dejando de lado la selectividad, los ammonites
fueron uno de los grupos mas afectados por la crisis, aunque tras la misma los
ammonites del género Ceratites sufren de una rediversificacion, superando incluso la
diversidad previa al evento (Brayard et al., 2009). Poértner et al. (2004, 2005) apoya
la idea de Knoll et al. (1996) de que la formacion de estructuras calcareas puede ser
un factor determinante en la tolerancia a la hipercapnia, pero rechaza la idea de que
los animales sin branquias, con circulacion interna pasiva y metabolismo lento sean
mas sensibles a la misma. La razén de Portner et al. (2004) para sostener esta idea,
es que la ventaja de una respiracion del agua activa gracias a las branquias, seria
insuficiente para compensar la poca diferencia entre el pCO2 del agua y la sangre, y
también advierten que la razdn de la aparente mayor tolerancia de los organismos
activos se deberia a que los mismos no suelen presentar caparazones calcareos,
haciendo que los organismos activos parezcan estadisticamente mas resistentes.
Knoll et al. (2007) reiteran los aspectos sefalados por Knoll et al. (1996), aunque
esta vez con una nueva base de datos y dividiendo a los organismos marinos en tres
grupos segun el grado de calcificacion. Los resultados de Knoll et al. (2007)
concluyen que el patron solo puede ser explicado si el mecanismo de muerte fuera la
hipercapnia. Aunque los mismos también indicarian que esto no quiere decir que
otros mecanismos de muerte como la anoxia no interviniesen, sino simplemente que
estos no son responsables del patrén en la selectividad, aunque si pudieron actuar
de manera sinérgica, acentuando la selectividad de la extincion (Knoll et al., 2007).
La selectividad contra organismos calcificantes es posiblemente la responsable de la
erradicacion de los corales rugosos y tabulados durante la EMPT y la aparicion de
corales escleractinios tras el mismo (Wang y Sugiyama, 2007). Los fosiles mas
antiguios de Scleractinia se remontan al Triasico medio, pero los analisis moleculares
indican un origen en el Paleozoico, con un intervalo de 60 Ma entre el origen y las
pruebas fosiles (Stanley, 2003), esto hace pensar a los expertos que podrian haber
existido como polipos sin formar ningun esqueleto (Medina et al.,, 2006), lo que
ademas de explicar el intervalo sin registro fosil, también puede ser la razén por la
que sobrevivieron a la EMPT (Stanley, 2003; Martindale et al., 2019).
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Clapham y Payne (2011) realizan un examen de la selectividad entre los
invertebrados marinos durante el Pérmico medio y tardio, detectando selectividad
durante el Changhsingiense en contra de los organismos con un sistema buffer poco
desarrollado y en contra de organismos con esqueletos calcareos. Durante el
Changhsingiense ocurre la EMPT, pudiendo atribuirle esta selectividad a este evento.
Ambos aspectos apoyan las observaciones de Knoll et al. (1996, 2007). Clapham vy
Payne (2011) dan una mayor importancia a la combinacion de acidificacion, hipoxia y
temperaturas elevadas como causantes de las condiciones fisioldgicas adversas y
responsables de la selectividad durante la EMPT. Esta visiéon de la EMPT, coincide
con estudios realizados sobre los corales, donde se llega a la conclusién de que el
calor y la acidez actuan de manera sinérgica, reduciendo la capacidad de calcificar y
de supervivencia de organismos calcificantes (Prada et al., 2017). El trabajo de Song
et al. (2014) fortalece la idea de que el estrés térmico y andxico tuvo un rol en la
selectividad de la EMPT. Por un lado, en aguas poco profundas los ostracodos, el
grupo de invertebrados marinos mas resistentes a las altas temperaturas, parecen
resistir mucho mejor que otros organismos mas sensibles a las mismas, mientras
que en aguas profundas los ostracodos desaparecen, siendo estos muy sensibles a
la hipoxia, y los foraminiferos, el grupo mas resistente a la hipoxia, parecen aguantar
mejor en aguas intermedias (Song et al., 2014). Song et al. (2014), comparan las
aguas durante la EMPT con un sandwich, donde la rebanada inferior equivale a las
aguas profundas, andxicas y venenosas, la superior equivale a las aguas someras
con un calor mortal, y entre las dos se encontraria un refugio para la vida.

Uno de los aspectos mencionados por Clapham y Payne (2011) de mayor
importancia, es el cambio faunistico producido desde Pérmico tardio donde grupos
como braquiépodos, briozoos y crinoideos, grupos con un sistema buffer deficiente y
metabolismo lento tenian una representacion mayor que en la actualidad, siendo
sustituidos por grupos con un sistema buffer mas desarrollado, como los moluscos.
Clapham y Payne (2011) ven este el cambio como uno gradual y ligado a multiples
crisis fisioldgicas, entre ellas las que se encuentra la EMPT. En cambio, Song et al.
(2013) apunta como principal responsable a la EMPT. Song et al. (2013) sefialan
que en los ultimos 200 Ma la proporcién de grupos marinos con sistema buffer ha
permanecido estable, y que la propia EMPT, es el punto divisorio entre un
ecosistema donde los taxones sin sistemas buffer representan al 57% de los

géneros, a un ecosistema donde representan al 20%. Otros aspectos de la EMPT
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resaltado por Song et al. (2013), es que la misma jugd un gran rol en el intercambio
faunistico entre braquiopodos y bivalvos, en donde los primeros perdieron la
dominancia que presentaban sobre los segundos en el Paleozoico (Fraiser y Bottjer,
2007), y ademas parece haber alterado la relacién entre organismos bentdnicos y
organismos del necton, en favor de los segundos. Song et al. (2018) ahondan mas
en la conexién entre la EMPT y la proporcion bentos/necton, concluyendo que tras la
EMPT se produjo una inversion de esta relacion, la cual a lo largo del Triasico torné
a su estado previo. Ambos estudios apuntan a una selectividad durante la EMPT, en
contra de los organismos benténicos (Song et al. 2013, 2018).

La extincion terrestre correlativa a la EMPT es considerada responsable de la
extincion del 70% de los tetrapodos (Benton y Twitchett, 2003). La EMPT es
responsable de la extincion de los gorgondpsidos (el grupo de depredadores mas
importante del Pérmico tardio) y los biarmosuquios (Lucas, 2017). La EMPT
representa un cuello de botella evolutivo entre los anodontos, al solo sobrevivir los
anodontos emparentados con listrosauridos y Kannemeyeriiformes (Ruta et al.,
2013), y también responsable de que los pararreptiles se convirtieran en un clado
“‘muerto andante” (MacDougall et al., 2019). Un grupo de tetrapodos, donde la EMPT
parece tener un efecto nulo es en los temnopdndilos, los cuales incluso llegan a
aumentar su diversidad (Tarailo, 2018). La presencia de arcosauriomorfos en el
Pérmico tardio (Lucas, 2017), y que los mismos no tuvieran una gran representacion
entre los tetrapodos hasta el Triasico medio (Lucas, 2010), han servido para generar
dudas sobre la relacion entre la EMPT y el intercambio faunistico de los tetrapodos
vivido durante el paso del Pérmico al Triasico (Lucas, 2010, 2017). Pero estos
puntos no cambia que tras la EMPT se observa una fase de elevada especiacion y
de intercambio faunistico en el medio terrestre (Viglietti et al., 2021), y que tan pronto
como en el Olenekiense los arcosauriomorfos se diversificaran en sus principales
grupos, entre ellos los arcosaurios (Ezcurra y Butler, 2018), reforzando la idea de
que la EMPT es el principal motor de los cambios vividos entre los tetrapodos al
iniciar la era mesozoica. Es probable que la revolucién entre los arcosauriomorfos
este ligada a la desaparicion de otros grupos como los gorgonopsidos, ocupando los
nichos huecos dejados tras la extincidén (Sookias et al., 2012),

La fauna terrestre es mas resistente al estrés respiratorio que la acuatica (Knoll et al.,
1996), esto no ha evitado que algunos autores teoricen acerca de su posible

influencia sobre la extincion terrestre (Huey y Ward, 2005; Retallack, 2021). Huey y
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Ward (2005) y Retallack (2021) apuntan a que la cantidad de CO2 liberado habria
sido suficiente, para que animales con una capacidad respiratoria limitada fueran
vulnerables a este estrés. Huey y Ward (2005) considerando el papel de la hipoxia
en la EMPT, predicen que los supervivientes mostrarian adaptaciones morfoldgicas
para la hipoxia. Esta prediccion termina siendo verificada por Angielczyk y Walsh
(2008), quienes encuentran un incremento de longitud del paladar secundario y un
incremento del area de los orificios nasales entre los terapsidos anodontos del
Triasico, aunque los mismos indican que no puede rechazarse la posibilidad de que
estos cambios en la morfologia sean producto del azar o de tendencias evolutivas
previas, concluyendo que no es una prueba fehaciente de adaptacion a la EMPT.

Pese a los puntos a favor de la hipoxia, otras consecuencias de la liberacién del CO2,
como escorrentias, incendios, aridificacion, incremento de la estacionalidad y altas
temperaturas, son considerados factores de mayor importancia, a la hora de destruir
los ecosistemas terrestres y causar la EMPT (Joachimski et al., 2012; Fielding et al.,
2019; Botha et al., 2020; Vajda et al., 2020). Durante la EMPT, la emision de gases
de efecto invernadero, provocé un aumento de la temperatura e inicié un proceso de
aridificacion (Joachimski et al., 2012), que no se limité a la propia EMPT, sino que se
extendié durante el Triasico inferior (Retallack et al., 2011; Sun et al., 2012), siendo
probablemente responsable de la lenta recuperacion tras la EMPT (Retallack et al.,
2011; Song et al., 2014). Durante la EMPT vy la recuperacion de la extincién se
observa un patron que resalta el papel del calentamiento global y la aridificacion
durante la recuperacion, un anillo ecuatorial que expulsa a la mayoria de formas de
vida de las latitudes bajas (Sun et al., 2012; Romano et al., 2020). El trabajo de
Romano et al. (2020), menciona que estas condiciones climaticas extremas son
posiblelemente responsables de la distribucién desigual de los tetrapodos. Algunos
como los temnopondilos, se distribuyen por latitudes altas, mas humedas y frias,
pero otros tetrapodos como arcosauriomorfos, lepidosauriomorfos,
procolofonomorfos y listrosaurios, parecen resistir en latitudes bajas y medias,
mostrando que estos presentaban adaptaciones previas a la EMPT para resistir el
calor y la sequia (Romano et al., 2020). Esta preadaptacion puede explicar la rapida
diversificaciéon de los arcosauriomorfos tan temprana como el Olenekiense, donde
surgen rincosaurios, eritrosuquidos, tanistroféidos y arcosaurios (Ezcurra y Butler,
2018), dandoles una posicién privilegiada a los arcosaurios para convertirse en el

grupo dominante durante el Mesozoico. Estas condiciones climaticas también
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explicarian el rapido surgimiento y diversificacion de Lepidosauria tras la EMPT
(Jones et al., 2013). Los lepidosaurios no fueron los unicos de los reptiles modernos
en emerger durante el Triasico inferior, también lo hacen las tortugas (Lichtig et al.,
2018).

Un caso donde la relacién entre el calentamiento global asociado a la EMPT, y la
evolucion de un grupo, se produce de manera mas especifica es entre los reptiles
marinos. Motani et al. (2017) datan el origen de una buena parte de los reptiles
marinos del Mesozoico (ictiosauriformes, tanitroféidos, placodontos, notosaurios y
Pachypleurosaurios) en el Olenekiense, o ligeramente posterior, cuando el planeta
seguia afectado por el efecto invernadero originado durante la EMPT, segun los
autores las aguas célidas habrian facilitado la invasion de los reptiles, debido al
caracter ectotermo de los mismos. Motani et al. (2017) resaltan el caso de los
mesosauridos, unico grupo de reptiles de agua salada durante el Pérmico, que
surgen durante un corto intervalo de aguas calidas y se extinguen poco después de
que las temperaturas vuelven a bajar, dando mas validez a la idea. Con estos datos,
el calentamiento global asociado a la EMPT, parece ser el responsable de la primera
gran migracion de vertebrados terrestres al medio marino, originandose durante el
proceso nuevos grupos de reptiles, y a largo plazo, pudiendo jugar un papel vital en
la revolucion marina del Mesozoico (MMR por sus siglas en ingles). La MMR es un
fendmeno producido durante el Mesozoico en el que el aumento de la presion de los
depredadores sobre la presas, causa una seleccion en contra de organismos sésiles
del bentos, y a favor de la infauna y organismos maviles del bentos (Vermeij, 1977).
La EMPT, es la unica ocasién en la que un superorden de insectos ha llegado a
extinguirse (Palaeodictyopteroidea), y ademas marcar el final del declive sufrido por
los insectos, que se habia prolongado desde mediados del Pérmico, y da comienzo
a la diversificacion mesozoica de los mismos, por ende, la EMPT actua como un
cuello de botella evolutivo para los mismos (Labandeira y Sepkoski, 1993). Trabajos
mas recientes, como el de Montagna et al. (2019) consideran a que la EMPT no tuvo
un papel tan significativo en la evolucion de los insectos, ya que grupos como
Lepidoptera, Hymenoptera, Diptera, Sternorrhyncha y Heteroptera, a los que se creia
haber surgido en el Mesozoico, parecen haber tenido un origen paleozoico.

La EMPT afecté a la flora terrestre y de hecho, la desaparicion de la flora de
Glossopteris, es comunmente usada para identificar esta extincion (Retallack, 1995;

Fielding et al., 2019; Vajda et al., 2020). Tras su desaparicion, una flora dominada
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por Lycopodiopsida, Voltziales, Peltaspermales y Corystospermales, la remplazo,
convirtiéndose en la flora dominante durante el Tridsico inferior (Retallack, 1995;
Fielding et al., 2019). La crisis que afectd a Glossopteris, también incluye la
destruccion de la masa forestal, en favor de plantas herbaceas (Feng et al., 2020;
Vajda et al., 2020). La recuperacion de la masa forestal se prolongd hasta el
Carniense, reflejandose en la ausencia de carbon durante el Triasico inferior y medio
(Retallack et al., 1996). Si bien la existencia de una crisis en la flora es bastante
respaldada, que la misma sea catalogada como una extincion masiva o tenga un
gran impacto en su evolucion, no esta tan claro. Por ejemplo, Cascales-Minana y
Cleal (2014), no consideran que tenga la magnitud para denominarse asi, y Nowak
er al. (2019), consideran que la perdida de taxones reflejada por los datos actuales

es insuficiente para catalogarla como una extincién masiva de la flora.

5.3. Naturaleza del evento pluvial Carniense.

Tras la EMPT, durante el Triasico, Pangea se caracterizé por un clima arido, con
pocas precipitaciones y una temperatura elevada, esta situacion fue aprovechada
por arcosaurios y listrosaurios para convertirse en piezas fundamentales de la fauna
terrestre. Pero estas condiciones se vieron interrumpidas por un intervalo de 2 Ma de
elevadas precipitaciones e incremento de la humedad. A este intervalo se le conoce
como Evento o Episodio Pluvial del Carniense (CPE, por sus siglas en inglés), el
cual podria ser la causa de una crisis biolégica, y de un intercambio faunistico y
floristico durante el Carniense (Simms y Ruffell, 1989; Benton et al., 2018). El evento
suele ser datado en el Carniense medio (Simms y Ruffell, 1989), y estudios recientes
en los Dolomitas italianos, lo precisan al intervalo Juliense-Tuvaliense abarcando 2
Ma (234-232 Ma) (Bernardi et al., 2018; Dal Corso et al., 2015), aunque Miller et al
(2017) calculan una duracion de 1,09 Ma.

Unos de los primeros en defender la existencia del CPE y de su relaciéon con una
crisis bioldgica, fueron Simms y Ruffell (1989). El hecho, de que los datos en los que
se basaron Simms y Ruffer (1989) no poseyeran un caracter global, provocé que la
idea fuera rechazada o al menos tomada con recelo. Por ejemplo, Visscher et al.
(1994) acepta los datos, pero los interpreta como un corto evento de caracter local,
que no es representativo de un cambio climatico global o causante de una extincién.

Durante las siguientes dos décadas multiples articulos de diferentes regiones como
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Espana (Arche y Lopez-Gomez, 2014), Italia (Roghi, 2004), Hungria (Rostasi et al.,
2011), el Himalaya (Hornung y Brandner, 2005), USA (Prochnow et al., 2006), Japon
(Nakada et al., 2014) o de la cuenca germanica (Kozur y Bachmann, 2010), han
advertido de un incremento de la humedad y las precipitaciones durante el
Carniense, siendo esto sefial de un CPE global (Ruffell et al., 2015). Ruffel et al.
(2015) advierten que pese a que el evento sea global, en ciertas areas como
Sudamérica, Antartida y China, todavia no se han encontrado pruebas a favor del
CPE. En el caso de China, esto no duraria mucho con las pruebas halladas de su
presencia en el sur del pais, al afo siguiente (Sun et al., 2016).

Uno de los elementos caracteristicos de la EMPT, la presencia de una CIE negativa
ligada a un evento volcanico, vuelve a reaparecer con la deteccion de una CIE
negativa ligada a la LIP de Wrangellia por parte de Dal Corso et al. (2012), volviendo
a situar al vulcanismo como el principal sospechoso de originar el evento.

Una explicacion de como la LIP de Wrangellia hubiera sido capaz de incrementar las
precipitaciones, es dado en la figura 5.2. El aumento de la temperatura provocado
por la liberacion de gases termogénicos de origen volcanico fortalecerian la
evaporacion en Pantalasa y el Tetis, provocando tormentas anticiclénicas, que
alimentarian a Pangea de un aire cargado de humedad (Ruffell et al., 2015). Este
modelo puede explicar como el evento tuvo un caracter global, pero también explica,
como ciertas regiones pudieron ser inalcanzables para estos flujos de aire cargados

de humedad, y por ello no mostrar la presencia del CPE (Ruffell et al., 2015).

GON [

/WH.ANGI.’I LIA LLP
40N >

WARM TETHYAN OCEAN
PRODUCING MOISTURE-LADEN AIR MASSES

WARM PANTHALASSIC
OCEAN PRODUCING MOISTURE-

das LADEN AIR MASSES
S 5
S =l

5 -‘--\"'\-u,_\_‘_h_ =
Hh-—-—- -‘\\______ ___.’—'———J‘/_——-—"'/

—

16



Figura 5.2. Modelo que explica como el calentamiento de los océanos fruto de las erupciones de la

LIP de Wrangellia causa un incremento de las precipitaciones en Pangea (Ruffell et al., 2015).

También se ha propuesto la hipdtesis de la colaboracion del vulcanismo, junto a la
desestabilizacion de hidratos de metano como mecanismo liberador de los gases
termogénicos (Fu et al., 2020). Antes de que se tuviera claro el caracter global del
evento, Hornung and Brandner (2005) propusieron que el levantamiento de la
Orogenia Cimmeriana pudo incrementar la circulacion monzonal en las costas del
Tetis, aumentando las precipitaciones localmente.

Sun et al. (2016) detectan anoxia en aguas profundas, euxinia y dos pulsos de
calentamiento global relacionados con el CPE, resaltando que estos elementos junto
con la presencia de una CIE y una LIP, muestran muchas similitudes con la EMPT y
la ETE, pudiendo ser la CPE una perturbacién al mismo nivel. Las similitudes de la
CPE, con la EMPT y ETE, hacen pensar que algunos de los mecanismos de muerte
ya vistos en la EMPT, como la anoxia oceanica, acidez oceanica hipercapnia,
hipertermia, toxicidad o lluvia acida, podrian jugar un papel como mecanismos de
muerte durante el CPE. Aunque el interés de los expertos se ha centrado en el

cambio climatico, mas que en los mecanismos de muerte del evento.

5.4. Efecto del Evento Pluvial del Carniense sobre los seres vivos.

Ya Sepolski (1996) sefialé que aparte de las tres extinciones masivas, el Carniense,
con una extinciéon del 33% de los géneros marinos durante el intervalo intervalo
Juliense-Juvaliense, representa la mayor crisis marina del Mesozoico. El estudio de
Dal Corso et al. (2020) permite hacerse una mejor idea de la intensidad del CPE.
Grupos como los radiolarios, foraminiferos, gasterépodos, bivalvos, cefalépodos,
esponjas, corales, equinodermos, braquidépodos, ostracodos, conodontos, osteictios
y briozoos se ven afectados (Dal Corso et al.,, 2020). Entre los ammonites se
observa un intercambio faunistico donde el género Austrotrachyceras es sustituido
por nuevos grupos de ammonites que rapidamente se diversifican (Dal Corso et al.,
2020). Una situacion similar se da entre los conodontos (Dal Corso et al., 2020). Una
caracteristica que diferencia al CPE de la EMPT y ETE, es que los corales no
padecieron un impacto excesivamente severo, pudiendo casi considerarse como un
renacimiento tras la EMPT (Dal Corso et al., 2020). Pese a que ya durante el

Triasico medio existiese Scleractinia, estos solo representaban una pequefa parte
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de los arrecifes de coral, siendo los mismos dominados por microorganismos, que
producian hasta un 70% del esqueleto de carbonato del arrecife (Gattolin et al.,
2015). Esta formacion de carbonato por parte de microorganismos cae en picado
con el inicio del CPE, al que siguié un incremento de la formacion de coral por parte
de metazoos, entre ellos los escleractinios, los cuales representan por primera vez
una parte importante de los arrecifes (Stanley, 2003; Martindale et al., 2019; Gattolin
et al., 2015; Dal Corso et al., 2020). También el CPE inicia el incremento de
organismos calcificantes pelagicos (Orthopithonella) (Dal Corso et al., 2021),
suponiendo un cambio fundamental en el ciclo del carbono, que pudo suponer el
paso de un océano del tipo “Neritan” a uno de tipo “Cretan” (Zeebe y Westbroek,
2003).

En los ecosistemas terrestres el CPE se asocia con un incremento la humedad y de
las precipitaciones. Este cambio climatico se relaciona con un intercambio floristico
de plantas xerofitas a plantas hidrofitas o de ambientes humedos (Roghi et al., 2010;
Kustatscher et al., 2018), y la recuperacién total de la masa forestal perdida en la
EMPT (Retallack et al., 1996). También el CPE supone una época de diversificacion
para las mismas, como Bennetitales, coniferas (Cheirolepidiaceae) y helechos
modernos (Hymenophyllaceae, Matoniaceae y Dipteridaceae) (Kustatscher et al.,
2018; Dal Corso et al., 2020). El aumento de las aguas interiores, probablemente fue
clave en la primera diversificacién de las tortugas, permitiéndoles explotar nuevos
nichos ecoldgicos y troficos (Reolid et al., 2018). Es posible que el CPE también sea
relevante para otros grupos de reptiles actuales, al surgir Crocodylomorpha y
diversificarse Lepidosauria durante el Carniense (Dal Corso et al., 2020).

Por otro lado el CPE parece generar un intercambio faunistico entre los tetrapodos
herbivoros, en donde los dicinodontos y rincosaurios sufren de una elevada extincion,
mientras que los sauropodomorfos y aetosaurios se diversifican (Ezcurra et al., 2017,
Benton et al., 2018; Singh et al., 2021). Benton et al. (2018) indican que antes de el
CPE, los rincosaurios y dicinodontos representaban entre el 50% y 80% de los
herbivoros, tras el evento en el Noriense, los arcosauriomorfos representan entre el
80% y 90% de los herbivoros. Pero, ;como es posible que se produjera una
reduccion de ciertos herbivoros y proliferacion de otros si, a fin de cuentas el CPE y
lo que sigue de Triasico, es mas rico en vegetacion que antes del CPE? Para
responder esa pregunta Singh et al. (2021) plantean el siguiente escenario. La

remodelacion de la flora, provocé un aumento de la diversidad de los arcosaurios
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herbivoros, creciendo su morfoespacio y adaptandose a los diferentes nuevos tipos
de dieta, en cambio, rincosaurios y dicinodontos no parecen ser tan competitivos, no
pudiéndose adaptar correctamente a la nueva dieta, reduciendo su morfoespacio, y
progresivamente marginandose en dietas mas especializadas en donde no han de
competir contra otros herbivoros, disminuyendo su abundancia y disparidad hasta
extinguirse del todo durante el Noriense (Ezcurra et al., 2016; Racki y Lucas, 2018;
Singh et al., 2021). La diversificacion de herbivoros no se da solo entre los
arcosaurios, sino que también entre los insectos, entre los cuales, durante el
Carniense se observa una gran variedad de aparatos bucales adaptados para la
dieta herbivora (Labandeira, 2006; Dal Corso et al., 2020).

La diversificacion sufrida por los sauropodomorfos durante el CPE, no parece ser
exclusiva de este subgrupo, sino que se extiende a todos los dinosaurios, siendo
este fendmeno referenciado por las siglas “DDE” (dinosaur diversification event)
(Benton et al., 2018; Bernardi et al., 2018). Un origen de los dinosaurios y
dinosauriomorfos que se remonta al Triasico inferior es sefialado por multiples
estudios (Brusatte et al., 2011; Peecook et al., 2013), dejando un amplio intervalo de
tiempo entre su origen, y el punto en que se vuelven el grupo dominante, rellenado
el mismo por otro intervalo donde los dinosaurios representan una pequefa porcion
dentro de los tetrapodos. El descubrimiento de un origen temprano de los
dinosaurios, plantea mas preguntas que respuestas, pero por suerte, el trabajo
realizado por Bernardi et al. (2018) parece responderlas. Bernardi et al. (2018),
realizaron un estudio icnolégico en los Dolomitas italianos en los cuales se
distinguen tres conjuntos de icnofacies: (1) del Juliense (pre-CPE), dominada por
Crurotarsi y donde los mismos representan entre el 80-100% de los tetrapodos; (2)
del Tuvaliense inferior (CPE), de composicion mixta de Crurotarsi-Dinosauria, donde
el 50% son crurotarsos, 40% son dinosaurios y 10% son dinosauromorfos no
dinosaurios; (3) del Tuvaliense-Noriense (post-CPE), dominada por Dinosauria, y
donde los dinosaurios representan el 90% de los tetrapodos. El incremento abrupto
de dinosaurios en esta region, coincidente con el CPE, sugiriere que la dispersion de
los dinosaurios y el DDE son sincrénicos con la CPE (Bernardi et al., 2018). Bernardi
et al. (2018) advierten que son necesarios mas estudios a largo del planeta para
verificar la relacion causal entre CPE y el DDE. El trabajo de Bernardi et al. (2018) es
complementado por el estudio realizado por Benton et al. (2018) el mismo afio.

Benton et al. (2018) realizan un estudio sobre los cambios en el régimen
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macroevolutivo entre los tetrapodos, basandose en el conteo de especies y géneros,
dando como resultado una coincidencia entre el DDE y el CPE, o, siendo mas
especificos, el DDE sigue al CPE.

5.5. Naturaleza de la extincion masiva de finales del Triasico.

Préximo al intervalo Triasico-Jurasico, datado hace 201.33 £ 0.13 Ma (Schoene et al.,
2010), ocurrié un evento de extincidon masiva conocido como la “extincion masiva de
finales del Triasico” (ETE, siglas en inglés de End Triassic Extinction). Esta crisis,
junto a la EMPT, es una de las cinco mayores extinciones de las que se tiene
registro. Algunos datan la ETE hace 201,4 Ma (Schoene et al., 2010; Whiteside et al.,
2010), pero en el trabajo Blackburn et al. (2013) lo fechan hace 201,564+ 0.015 Ma.
Existen estudios que defienden que estd compuesto por dos pulsos (Deenen et al.,
2010; Wignall y Atkinson, 2020) separados por menos de 100 Ka (Bonis et al., 2010).
Tal y como indica Lindstrdm (2016), la ETE es una crisis sincronica en mar vy tierra,
coincidiendo en tiempo la crisis de la flora terrestre, la extincion en el medio marino y
picos andmalos en la cantidad de esporas

Varias causas han sido barajadas para explicarla, como por ejemplo, el impacto de
un objeto extraterrestre. Olsen et al. (1987) relaciona el crater donde se asienta el
Lago Manicouagan con la ETE, al datar al mismo como del Triasico tardio, aunque
esta idea fue rechazada mas tarde, al acreditarse el impacto con una antigiiedad de
214 Ma, precediendo por mas de 10 Ma al evento (Hodych y Dunning, 1992). Si bien
esta ha sido rechazada, otras causas como cambios eustaticos en el nivel del mar, la
desestabilizacion de los hidratos de metano o el vulcanismo, siguen siendo
explicaciones plausibles para la ETE (Tanner et al., 2007). De estas tres, la que mas
respaldo posee es el vulcanismo, siendo la ETE junto a la EMPT y el TOAE, las
unicas crisis mesozoicas donde se han detectado los cinco rasgos esperados de una
crisis volcanica, sefialados por Bond y Wignall (2014). Estos son: (1) coincidencia
con una LIP, en este caso, la Provincia magmatica del Atlantico Central (CAMP)
(Davies et al., 2017), (2) presencia de una CIE negativa (Yager et al., 2017), (3)
existencia de aguas andxicas (He et al., 2020), (4) presencia de aguas acidificadas
(Ikeda et al., 2015) y (5) un aumento de la temperatura (Petryshyn et al., 2020).
Incluso otros aspectos como una elevada meteorizacion quimica estan presentes en
la ETE (Kuroda et al., 2010). Esto hace razonable pensar que la causa de la ETE es
la misma que en la EMPT, o sea, la actividad volcanica (van de Schootbrugge y
Wignall, 2015).
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Davies et al. (2017), de manera similar a Burgess et al. (2017), propone que la
desgasificacion de sedimento rico en carbohidratos a causa del magmatismo
intrusivo de la CAMP es la mejor explicacion para la CIE y el cambio climatico
producido durante la ETE, sosteniendo que que la CIE precedi6 a la liberacion del
flujo de lava y que, por ende, la causa debe ser el magmatismo intrusivo previo.
Heimdal et al. (2017) apoyan esta hipotesis y proponen a la cuenca del Amazonas
como punto donde se pudo producir la desgasificacion. Teniendo en cuenta todas
estas similitudes entre la EMPT y la ETE es I6gico asumir que los mecanismos de

extincion sean similares en ambos eventos (van de Schootbrugge y Wignall, 2015).

5.6. Efectos de la ETE sobre los seres vivos.

La ETE es considerado la cuarta extincibn mas importante del registro geologico.
Bambach et al. (2004) calculan un 46,8% de extincién a nivel de géneros. En los
ecosistemas marinos los arrecifes coralinos tropicales fueron arrasados, sufriendo
corales y esponjas calcareas (Sphinctozoa) extinciones a nivel de género del 96,4%
y 91,4% respectivamente (Hautmann, 2012). Ademas, los organismos plancténicos
calcareos también sufrieron una gran crisis (van de Schootbrugge et al., 2007). La
causa de estas altas tasas de extincion serian una selectividad en contra de taxones
altamente calcificados (Hautmann et al., 2008; Dunhill et al., 2018b). Que esta
selectividad este presente en la ETE es algo logico, teniendo en cuenta lo similar
que este evento es con la EMPT. Algunos de los expertos que apoyan la presencia
de esta selectividad, se oponen a la vision de Knoll et al. (2007), y concretan que no
detectan selectividad dentro de los propios taxones segun el grado de calcificacion
(Dunhill et al., 2018b), mientras que otros como Hautmann et al. (2008) tienen una
vision similar donde la acidez juega un gran papel y hay diferencias dentro de los
propios grupos. Hautmann et al. (2008) para reforzar esta idea resaltan el caso de
los moluscos, braquiépodos, y foraminiferos. Los braquidpodos sufren una extincion
a nivel de género del 71%, donde se extingue Spiriferida y merman Spiriferinida y
Athyridida, hasta el punto de ser catalogados como grupos “muertos andantes”
(Jablonski, 2002; Barnes et al., 2021). Mientras que por otro lado los moluscos
tienen una crisis menor con una extincion del 40% (Hautmann, 2012). Esto se
deberia segun Hautmann et al. (2008) a que los braquidopodos poseen mecanismos
de equilibrio para el crecimiento de la concha mas pobres, viéndose mas afectados

por la bajada del pH. Mientras, por otro lado, entre los foraminiferos, aquellos grupos
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mas calcificados sufren una extincion mas severa que los aglutinados. Para
Hautmann et al. (2008) ambas son pruebas de una selectividad marcada por la
acidez de las aguas.

Otros de los grupos donde la ETE tiene un gran efecto es entre los cefalépodos.
Para los ammonites es uno de los momentos mas importantes en su historia
evolutiva, con la desaparicion de Ceratites y de la mayoria de grupos del Triasico,
solo alcanzando el Jurasico Choristoceratidae, que sobrevive hasta el Jurasico
Inferior, y Phylloceratina, grupo que sufre una gran diversificacién durante el Jurasico
(Hautmann, 2012). En cambio, los nautiloideos no se recuperaron tras la ETE,
pasando a ser un taxon “muerto andante” (Jablonski, 2002; Barnes et al., 2021).

Los conodontos se ven severamente afectados por la crisis, siendo este el punto
donde desaparecen tras haber estado en declive a lo largo del Triasico (Hautmann,
2012). A los peces 6seos también les golpea con fuerza el evento, mientras que los
condrictios resisten la crisis mucho mejor (Vazquez y Clapham, 2017).

Entre los reptiles marinos, la ETE podria ser la responsable de la desapariciéon de
talatosaurios, sauropterigios no plesiosaurios (placodontos y notosaurios), y de los
ictiosaurios que no perteneciesen a Parvipelvia (Hautmann, 2012). Aunque algunos
expertos piensan que la extincion de los reptiles marinos se prolonga por el Triasico
tardio y es causada por cambios en el nivel del mar (Benson et al., 2012). Thorne et
al. (2011) consideran a la ETE responsable de un cuello de botella evolutivo entre
los ictiosaurios, y probablemente también entre los sauropterigios. Su efecto podria
parecer nulo, ya que el grupo sufre de una gran diversificacion en el Jurasico Inferior,
pero varios trabajos indican tras la ETE wuna reduccion de la disparidad,
desapareciendo formas unicas como los gigantescos shastasauridos, una limitaciéon
en los ecoespacios ocupados, siendo la mayoria de los ictiosaurios jurasicos
depredadores fusiformes de persecucion de presas blandas, y una reduccion de la
tasa evolutiva (Thorne et al., 2011; Dick y Maxwell, 2015; Moon y Stubbs, 2020).
Después de la diversificacion inicial, el grupo sufri6 una caida en picado
extinguiéndose antes de finalizar el Mesozoico (Moon y Stubbs, 2020). Esto podria
deberse a una reduccion en su capacidad adaptativa tras el cuello de botella.

Otro aspecto de la selectividad, aparte de la que hay contra taxones muy calcificados,
es la selectividad contra las latitudes bajas, siendo esto sefal del papel de las altas
temperaturas en el evento (Dunhill et al., 2018b). También es resaltado por Dunhill et

al. (2018a) una focalizacion en contra de organismos sésiles suspensivoros, siendo
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sugerido por los investigadores que esta selectividad pudo reforzar la MMR. En el
mismo afo de la publicacién de este articulo el mismo equipo publica un segundo
articulo donde no detectaban esa selectividad, rechazando su posible influencia
sobre la MMR (Dunhill et al., 2018b). En cuanto a una selectividad con respecto a la
infauna o epifauna, los estudios se contradicen, detectando algunos selectividad a
favor de la infauna (Ros et al., 2011), en contra (Opazo y Page, 2021) o no
encontrando ninguna (Dunhill et al., 2018a; 2018b). Para Dunhill et al. (2018b), la
ETE supone un cambio en el régimen macroevolutivo, al menos en el medio acuatico.
Pese a que la ETE suela asociarse con la extincion de todos los arcosauriomorfos
que no son dinosaurios, pterosaurios y cocodrilomorfos, lo cierto es que la mayoria
desaparecieron antes incluso del Rhaetiense considerandose que los unicos grupos
extintos durante el evento son los fitosaurios, rauisuquios y etosaurios (Lucas y
Tanner, 2015). De hecho, las pruebas para sostener la presencia de los rauisuquios
y etosaurios durante el Rhaetiense son pobres (Lucas y Tanner, 2015). El ultimo
grupo de pararreptiles, Procolophonidae, se extingue durante la ETE (Lucas y
Tanner, 2015). La mayoria de los temnopondilos, a la par que los arcosauriomorfos,
desparecen antes de la ETE, (Lucas y Tanner, 2015). Los ultimos dicinodontos se
extinguieron antes de ocurrir la crisis (Racki y Lucas, 2018). En conjunto, se puede
hablar de una ETE no tan severa entre los tetrapodos, acabando solo con grupos en
declive como los arcosauriomorfos no arcosaurios y pararreptiles.

En los ecosistemas terrestres se produjo un intercambio floristico de manera
coincidente con la ETE. Previo al evento, la flora estaba dominada por coniferas
junto con Cycadopsida y Ginkgoales, siendo esta flora sustituida durante la ETE por
una dominada por helechos, y con la presencia de Caytoniales, musgos y cola de
caballo (van de Schootbrugge et al., 2009; Lindstrom, 2016). La alta presencia de
helechos es la causa del pico de esporas relacionado con la ETE (Deenen et al.,
2010), y un indicio tanto de estrés como de un clima humedo. Bonis y Kurschner
(2012), precisan que este incremento de la humedad es especifico de las areas
costeras, y que las areas del interior reflejan un aumento de la aridez que continua
en el Jurasico Inferior. Para explicar este fendmeno Bonis y Kirschner (2012)
proponen que el aumento de la temperatura a causa de la CAMP provocd un
incremento del contraste térmico entre el continente y los mares, aumentando los ya

de por si comunes monzones durante el Triasico en las areas costeras, y volviendo
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mas aridas las de interior. Lindstrom (2016) detecta una extincién de la flora entre el

17% y 73%, siendo el maximo en un caso excepcional de la cuenca de Carnarvon.

5.7. Evento anéxico del Toarciense inferior.

Hace aproximadamente 183 Ma, préximo al intervalo Pliensbachiense-Toarciense,
durante el Toarciense inferior, una crisis biolégica menor conocida como evento
anoxico del Toarciense inferior (TOAE, siglas en inglés de “Toarcian oceanic anoxic
event”) o evento Jenkyns acabd6 con aproximadamente el 20% de las formas de vida
en mar y tierra (Ruebsam et al., 2014; Reolid et al., 2021). Bond y Wignall (2014)
advierten de la presencia de algunos de los elementos recurrentes como anoxia
oceanica (Chen et al., 2021), temperatura elevada (Fraguas et al., 2012), una CIE
negativa relacionada con la crisis (lkeda et al., 2018) y la coincidencia con una LIP,
en este caso las LIPs de Karoo-Ferrar (Burgess et al., 2015) asociada a la crisis,
pero destacando la ausencia de océanos acidificados. Teniendo en cuenta que la
CIE negativa no se limita al medio marino, sino que también se ha detectado en el
medio terrestre (Ruebsam et al., 2020), es de esperar que las causa fundamental
sea al igual que en la EMPT y la ETE, una emision masiva de CO2 o CH4. Con todas
estas similitudes con crisis previas, las cuales presentaban océanos acidificados, la
presencia de esta condicion era de esperar (Trecalli et al., 2012). Pero no ha sido
hasta hace unos pocos afos que esta asuncion ha podido ser verificada (Muller et
al., 2020). Esto deja al TOAE como una de las tres crisis en presentar los cinco
rasgos sefalados por Bond y Wignall (2014), y por ende siendo previsible que el
causante del TOAE sea el vulcanismo. Otros factores que estuvieron presentes son
un aumento de la erosion y cambios en el nivel del mar (Them et al., 2017; Krencker
et al.,, 2019; Ruebsam et al., 2019). Este cambio del nivel del mar, ha llevado a
conformar la hipotesis mas congruente para explicar los acontecimientos que
preceden y que ocurren a la vez en el TOAE, y que dan origen a esta crisis. Esta
hipétesis es presentada en los trabajos realizados por Krencker et al. (2019) y
Ruebsam et al. (2019). Previo al evento durante el Pliensbachiense, se produjo una
bajada de la temperatura provocando una glaciacién responsable de la reduccion del
nivel del mar, y ademas, también de la acumulacion de materia organica en el
permafrost en latitudes altas (Krencker et al., 2019; Ruebsam et al., 2019). En el

Toarciense inferior ocurrid, el vulcanismo de las LIPs de Karro-Ferrar, emitiendo
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gases termogénicos a la atmadsfera, esta emision es moderada pero suficiente para
provocar un aumento de la temperatura que inicié el derretimiento del hielo de los
glaciares, elevando el nivel del mar, y mas importante aun, desestabilizando los
hidratos de metano del permafrost, iniciando la liberacion de gases termogénicos y
fortaleciendo el aumento de la temperatura (Krencker et al., 2019; Ruebsam et al.,
2019). Esta emision de gases iniciaria el proceso ya visto en otras extinciones como
la EMPT y la ETE. La implicacién de hidratos de metano ha sido sugerida para
algunas de las crisis ya mencionadas, pero en el TOAE es donde encajan mejor.
Temperatura elevada, anoxia y acidificacion oceanica pudieron actuar como
mecanismos de extincion durante esta crisis, de manera similar a la EMPT y ETE
(Fraguas et al., 2012; Caswell y Coe, 2014; Muller et al., 2020).

5.8. Efecto del TOAE en los seres vivos.

El TOAE, es considerada una crisis menor, siendo la extincion a nivel de género que
se atribuye al mismo algo menor al del CPE (Sepkoski, 1996; Dal Corso et al., 2020).
En los ecosistemas marinos, esta crisis afectd a grupos como los corales (Vasseur et
al., 2021), organismos plancténicos calcareos, (Fraguas et al., 2012), ammonites
(Miguez-Salas et al., 2017), braquidépodos (Miguez-Salas et al., 2017), belemnites
(Caswell y Coe, 2014), bivalvos (Ros et al., 2019) , ostracodos (Gémez y Arias, 2012)
y foraminiferos benténicos (Reolid et al., 2014). Como cualquier otro evento de
extincion, el TOAE no afecté por igual a todos los grupos. Un ejemplo de ello es
Escleractinia, grupo que sufrié una extincion de mas del 50% a nivel de género, de
mas del 90% a nivel de especie, siendo el tercer suceso mas importante de su
historia evolutiva (Vasseur et al., 2021). En cuanto a la selectividad, el TOAE a la par
de los eventos vistos previamente muestra una focalizacion en contra de organismos
con estructuras calcareas, siendo esta mas marcada que la de la ETE (Payne et al.,
2016; Dunhill et al., 2018b). Esto podria sefialar al TOAE como una de las crisis
fisioloégicas tras la EMPT propuestas por Clapham y Payne (2011). El estudio
realizado por Dunhill et al. (2016b) muestra que a diferencia de la EMPT y la ETE, el
TOAE no sufre de un incremento de la intensidad tan marcado en latitudes bajas.
Otro aspecto que destacaron Dunhill et al. (2016b), es que el TOAE, no supuso un
cambio del régimen macroevolutivo, solo representd un incremento del patrén tipico.
En los ecosistemas terrestres, el TOAE se relaciona con un intercambio floristico. En

el estudio de Slater et al. (2019) se detecta durante el TOAE el cambio de una
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asamblea diversa de coniferas, helechos con semillas, helechos de climas humedos
y licéfitas a una asamblea de baja diversidad dominada por coniferas pertenecientes
a Cheirolepis y cicadas. Esta segunda asamblea previsiblemente estaba mejor
adaptada a un clima mas arido, generado por el vulcanismo de Karro-Ferrar (Slater
et al., 2019). Otros estudios reflejan cambios de flora distintos, como los de la
cuenca del Canadén Asfalto, los cuales muestran un cambio de flora dominada por
coniferas, cicadas, esfenofitas, Bennettitales, helechos con semilla y helechos, a una
menos diversa dominada por araucariaceas, Cheirolepis y cupresaceas, aunque en
este caso también refleja la transformacién a una flora de un clima mas arido
(Escapa et al., 2008). Este cambio en la flora se cree que es responsable de una
crisis entre algunos de los mayores herbivoros de haya visto la tierra, los saurépodos
(Pol et al., 2020). Segun el estudio realizado por Pol et al. (2020), el TOAE marca el
punto de inflexion en el que la fauna de sauropodomorfos, pasa de estar compuesta
por multiples linajes de no eusaurépodos a estar dominada por los eusaurépodos.
Pol et al. (2020) argumentan que el cambio floristico a plantas con hojas mas
pequefias y coriaceas habria actuado como un régimen selectivo a favor de los
eusaurépodos, con mandibulas mas fuertes y mecanicamente mejor adaptadas para
este tipo de alimento, ademas de un cuerpo mas grande que contiene un enorme
aparato digestivo y un cuello mas largo para alcanzar el maximo de hojas posibles.
En cambio, para los no eusaurdépodos supuso la extincion, ya que poseian
mandibulas débiles y mecanicamente ineficientes, ademas de un tamafo mas
pequeio en comparacion al de sus parientes, que no podia contener un aparato

digestivo suficiente para procesar la nueva dieta (Pol et al., 2020).

5.9. Naturaleza de los eventos anéxicos del Cretacico.

Multiples eventos de anoxia oceanica se han producido a lo largo del Cretacico, de
los cuales destacan dos. El primero en producirse es el evento andxico del Aptiense
(OAE1a), también conocido como evento Selli, y el segundo es el evento andxico del
Cenomaniense-Turoniense (OAE2), también conocido como evento de Bonarelli.
Ambos eventos estan ligados a crisis biologicas de grado menor.

El OAE1a se data en aproximadamente 120,21-119,11 Ma (Malinverno et al., 2010).
Aparte de la anoxia oceanica que da nombre al evento (Bauer et al., 2021) este
presenta otros atributos como un aumento global de la temperatura (Naafs y Pancost,

2016), un incremento de la erosion (Bottini et al., 2012), una CIE negativa ligada a la

26



crisis (Adloff et al., 2020) y coincidencia con algun evento volcanico (Bauer et al.,
2021; Percival et al., 2021). En concreto el OAE1a se ligaria con el vulcanismo de la
meseta de Ontong Java (Percival et al., 2021). Estos atributos forman parte de los
caracteres tipicos esperados de un evento de vulcanismo, apuntando en la misma
direccion que las crisis estudiadas previamente. El estudio reciente de Bauer et al.
(2021) expone que el inicio de la desoxigenacion, ocurre de manera casi inmediata a
las fases 1 y 2 del vulcanismo de la meseta de Ontong Java, haciendo probable que
este vulcanismo, sea el responsable del OAE1a.

El OAE2 es fechado hace 94,6-93,7 Ma aproximadamente (Li et al., 2017). De la
misma manera que el OAE1a, aparte de la propia anoxia oceanica (Montoya-Pino et
al., 2010), otras caracteristicas son atribuidas al OAE2: un aumento de la
temperatura (Robinson et al., 2019), una CIE negativa ligada al evento (Robinson et
al., 2019), un aumento de la erosion (Strandmann et al., 2013), coincidencia con una
transgresion marina (Keller et al., 2021) y coincidencia con algun evento volcanico
(Sullivan et al., 2020). No se conoce con suficiente precision la datacion de las
erupciones de las diferentes LIPs durante el OAE2 como para determinar cual de
ellas es responsable de los pulsos de magmatismo coincidentes con el OAE2, pero
algunos candidatos son las LIPs del Caribe, del Alto Artico, de Madagascar y la
Pacifica (Sullivan et al., 2020). Lo que si se sabe es que la erupcién probablemente
fue submarina (Sullivan et al., 2020). El conjunto de caracteristicas del OAE2
apuntan hacia una crisis de origen volcanico (Bond y Wignall, 2014).

En cuanto a los mecanismos de mortandad que pudieron actuar en el OAE1a y
OAE2 estan la alta temperatura, anoxia oceanica, acidificacién oceanica, toxicidad y
cambios en el nivel del mar (Eaton et al., 1997; Montoya-Pino et al., 2010; Wang et
al., 2020)

5.10. Efecto del OAE1a y del OAE2 en los seres vivos.

El OAE1a y OAE2 son crisis menores que pueden ser comparadas con eventos
como el TOAE (Harries y Little, 1999). De manera similar a anteriores eventos, se
observa una selectividad en contra de organismos calcificadores. Tanto el OAE1,
como el OAE2 sufren de crisis entre los organismos plancténicos calcareos (Gibbs et
al., 2011; Faucher et al., 2017). Trabajos como los de Faucher et al. (2017) o Wang
et al. (2020) consideran que esta selectividad esta causada por la acidificacion de

las aguas, producto de la liberacién masiva de CO2. Aunque en el estudio de Wang
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et al. (2020) se recalca que otros agentes de estrés como el incremento de la
temperatura o la toxicidad a causa de metales pesados pudieron influir también en la
selectividad. En cambio, otros estudios como el de Gibbs et al. (2011), se oponen a
la idea de que la acidificacion es la responsable de la crisis entre los calcificadores.
A la par que otras de las crisis, ya previamente mencionados, los OAEs sufren de
una selectividad en contra de organismos benténicos, sufriendo los organismos del
plancton y necton una crisis menor (Harries y Little, 1999). De hecho el plancton
incrementd sus tasas de evolucion durante los OAEs (Wang et al., 2019).

Los moluscos fueron uno de los grupos afectados por las OAEs, entre ellos los
cefalopodos (Freymueller et al.,, 2019; Rogov et al.,, 2019). A los foraminiferos y
radiolarios también les afectaron los OAEs (Reolid et al., 2016; Wang et al., 2019).
En los ecosistemas terrestres el efecto de los OAEs es practicamente nulo, aunque
es posible que sean responsables de un intercambio floristico, pudiendo haber
generado una inestabilidad climatica que favoreciese la dispersion de las

angiospermas (Eaton et al., 1997; Heimhofer et al., 2018).

5.11. Extincién masiva del Cretacico-Paleégeno.

La correlacion en tiempo de la extincion masiva Cretacico-Paledégeno (EMKPg) con
los traps del Decan, llevo a los expertos ha considerar al vulcanismo como su causa
principal. Esto cambié con la publicacién realizada por Alvarez et al. (1980) donde
propusieron al impacto de un asteroide como causa del evento. A este trabajo le
sigui6 el de Hildebrand et al. (1991), donde sefialan al crater de Chicxulub como sitio
del impacto, y el trabajo de Schulte et al. (2010), donde se reune el consenso de 41
cientificos a favor de que el impacto de Chicxulub es la causa del la EMKPg.

Dentro del trabajo de Schulte et al. (2010) se destacan tres puntos: (1) el grosor del
limite Cretacico-Paledgeno (K-Pg) decrece al alejarse del punto del impacto; (2)
deteccidén de un pardn en la fotosintesis; (3) desaparicion de forma casi instantanea
(dias o meses) de los bosques y fauna dominante (Schulte et al., 2010). El impacto
elevaria a la atmdsfera una cantidad masiva de polvo que bloquearia la luz, frenando
la produccién primaria, explicando asi el punto 1. Este polvo al depositarse o haria
de manera desigual segun la distancia al impacto, explicando asi el punto 2. Las
crisis originadas por el vulcanismo, como la EMPT o ETE, se prolongaron por
decenas de Ka, en cambio la EMKPg es un evento todavia mas explosivo, que no

puede ser explicado de esta manera, pero si por el impacto de Chicxulub.
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Tras la publicacion de Schulte et al. (2010) siguen apareciendo estudios que
reafirman estos puntos, que no son explicables por la hipotesis del vulcanismo
(Vajda y Bercovici, 2014; Vellekoop et al., 2016; Witts et al., 2016), restando asi
credibilidad a la hipdtesis del vulcanismo. Incluso en esta situacion, un nuevo estudio
realizado por Schoene et al. (2019) propone un posible escenario donde vulcanismo
e impacto colaboran en la crisis. Aun con esta hipotesis sobre la mesa, o mas
factible con la informacion actual es que la EMKPg sea el resultado del impacto de
un asteroide. Pese a que la hipdtesis del impacto sea la mas respaldada, aun hay
elementos donde la geologia del planeta pudo influir. Un ejemplo de esto seria el
lugar del impacto, el cual de haber sido diferente podria haber resultado en una

crisis mucho menor (Amos, 2017).

6. DISCUSION

Los estudios realizados durante las ultimas décadas indican que todas las crisis
mencionadas en este trabajo, con excepcion de la EMKPg, son causadas o
desencadenadas por el vulcanismo o0 magmatismo del planeta Tierra.

La EMPT es la crisis mas intensa de la que se tiene constancia, causando la mayor
extincion a nivel de género de la historia de la vida. Este hecho ha generado un gran
interés en los expertos, los cuales han realizado un analisis detallado del mismo,
descubriendo que es probable que el evento sea causa del magmatismo intrusivo o
que la misma no solo muestra una elevada extincion, sino que también posee una
marcada selectividad en contra de organismos calcificantes, con un sistema buffer
pobre o aquellos organismos bentonicos. La combinacion de una extincién intensa y
selectiva hace posible que esta crisis tenga un impacto evolutivo enorme. Aun con
todos los avances de los ultimos afos es seguro decir que todavia quedan muchas
incognitas, pudiéndose ahondar aun mas, y por ende conservando interés para
futuros estudios

El CPE ha pasado en pocos afos de ser un evento de caracter local, a ser uno de
los hechos mas importantes del Mesozoico, afectando al DDE y a los organismos
calcareos en los mares. En el punto actual, lo mas importante es la realizacion de
nuevos estudios alrededor del globo para verificar el papel del CPE en el DDE.

A la par que la EMPT, la ETE es una crisis intensa y selectiva, pudiendo tener un
gran impacto en la evolucion. Teniendo en cuenta esto, resulta extraio la relativa

escasez de estudios que hay acerca de la misma, siendo la menos estudiada de las
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tres extinciones masivas que marcan el Mesozoico. Nuevos estudios se requieren
para entender mejor la intensidad, especialmente en el medio terrestre, y la
selectividad en el medio marino.

El TOAE es una crisis menor con un impacto reducido, por ello sorprende el estudio
realizado por Pol et al. (2020), donde se indica que el mismo pudo tener un gran
impacto en la evolucion de los saurépodos, uno de los grupos de animales mas
relevantes de la época. Este descubrimiento, junto a los avances en las dos ultimas
décadas acerca del CPE, son prueba de que estas crisis menores no deben ser
subestimadas, y que por ende, investigaciones mas detalladas del TOAE, OAE1a y
OAE2 son requeridas, pudiendo ser de cara al futuro fuente de nuevos
descubrimientos.

En la situacién actual, donde nos aproximamos a una crisis climatica, el estudio de
estas crisis pasadas, donde intervinieron la liberacion masiva de gases de efecto

invernadero y cambios en el clima, nos puede ayudar afrontar desafios en el futuro.

7. CONCLUSIONES

(1) La EMPT parece ser provocada por el magmatismo intrusivo de los traps
siberianos, causando una de las crisis mas intensas para la vida, con una
selectividad marcada contra organismos calcareos y con sistemas buffer pobres. La
combinacion de alta intensidad y selectividad podria suponer que la EMPT tuvo un
importante papel en la macroevolucién.

(2) EI CPE esta potencialmente originado por el vulcanismo ligado a la LIP de
Wrangellia, el cual conduce a un cambio climatico global. De las crisis menores, esta
es la de mayor intensidad, ademas de ser probablemente responsable del primer
DDE y de una revolucion entre los organismos calcificantes, siendo por ende, un
evento muy influyente en la evolucion y diversificacion de diversos grupos.

(3) La ETE parece ser provocada por el magmatismo intrusivo de la LIP de la CAMP,
y supone una crisis de gran intensidad, con elementos de seleccion similares a los
vistos durante la EMPT, suponiendo un cambio en el régimen macroevolutivo.

(4) EI TOAE es posiblemente causado por la liberacion de gases a partir de los
hidratos de metano, al ser desestabilizados por un aumento de la temperatura
iniciado por las LIPs de Karoo-Ferrar. Una intensidad menor, y una selectividad que
no difiere de la extinciéon de fondo que la rodea, causa que la crisis sea posiblemente

menos relevante en el proceso macroevolutivo que las anteriores.
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(5) OAE1a es probablemente causado por el vulcanismo de la meseta de Ontong
Java, mientras que el OAE2 es posiblemente el resultado del vulcanismo submarino
de alguna LIP sin identificar (LIPs del Caribe, del Alto Artico, de Madagascar o
Pacifica). La intensidad de las mismas es muy baja, apenas afectando a los
organismos terrestres, y pese a haber una selectividad en contra de organismos del
bentos y calcificantes, es previsible que sus efectos sobre la evolucion sean
inferiores.

(6) Pese a la coincidencia de la EMKPg con el vulcanismo causante de los traps del
Decan, los indicios que apoyan que el impacto del asteroide causante del crater de
Chicxulub es el responsable de la crisis, son mas numerosos y capaces de dar una
explicacion congruente de las observaciones que se han hecho a lo largo de esta

crisis. Por ende, la causa mas probable para la crisis es de origen extraterrestre.
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APENDICE 1. SIGLAS Y ABREVIATURAS.
-CAMP:Provincia magmatica del Atlantico Central
-CIE: excursién de los isétopos de carbono

-CPE: evento pluvial Carniense

-DDE: evento de diversificacion de los dinosaurios
-EMKPg: extincion masiva del Cretacico-Paledgeno
-EMPT: extincion masiva del Pérmico-Triasico

-ETE: extincidon masiva de finales del Triasico

-Ka: miles de anos

-LIP: gran provincia magmatica o gran provincia ignea
-Ma: millones de afos

-MMR: revolucion marina del Mesozoico

-OAE: evento de anoxia oceanica

-OAE1a: evento andxico del Aptiense

-OAE2: evento andxico del Cenomaniense-Turoniense.

-TOAE: evento anéxico del Toarciense inferior.
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