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n el limite entre el Periodo Pérmico y el

Tridsico, es decir, en el limite entre las
eras Paleozoica y Mesozoica, en Europa Oriental
—al igual que en todo el mundo— ocurrié una
extincion masiva de muchos grupos de plantas y
animales invertebrados y vertebrados. Esta fue la
extincion mads terrible y la crisis bidtica global
mas importante de la historia de la vida sobre la
Tierra, especialmente en los mares. Por su esca-
la, fue una crisis mds grande que la extincion

masiva ocurrida a finales del Periodo Cretécico.
La crisis bidtica en tierra firme ha sido objeto de
una menor investigacion que la acaecida en los
mares La extincion en los continentes no fue tan
masiva, pero transcurrié, en general, simultinea-
mente a la extincion en masa de los grupos mari-
nos. En el Periodo Tridsico aparecieron muchos
grupos nuevos de animales y plantas meso-ceno-
zolcos, que poco a poco desplazaron a los grupos
paleozoicos supervivientes de la extincion. En el

limite Permico/Triasico y durante
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este ultimo periodo. no solamente
ocurrieron cambios cardinales en
la composicion taxonémica de la
flora y la fauna, sino también
cambios en los sistemas de orga-
nismos, en los tipos de comunida-
des que éstos formaban y en los
grupos dominantes. Animales y
N plantas poblaban nuevos biotopos
¢ en la Tierra; por ejemplo. con-
B quistaban el medio aéreo o volvi-
- an otra vez al medio acudtico,
Q‘ ocupando nuevos nichos ecologi-

'd) cos. De este modo, tuvo lugar no
(\) solamente una reconstruccion
faunistica sino también una reor-
ganizacion de los ecosistemas.
Asi, en el Periodo Tridsico empe-

f 20 a configurarse la biota actual
; de la Tierra.

Los datos de fauna y flora fosi-
les en Europa Oriental ofrecen

Figura 1. Mapa de la localizacion del yacimiento Tikhvinskoe.

una oportunidad tnica para la
reconstruccion y el andlisis de la
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Figura 2, Vista general del vacimiento Tikhvinskoe,

historia de dicha crisis ecoldgica a finales del
Pérmico y principios del Tridsico en tierra firme.
Solamente aqui se ha registrado una sucesion
completa v practicamente continua de los depo-
sitos continentales y de los complejos faunisti-
cos. Asi, para el Permico Tardio se conocen mis
de nueve etapas. no menos de seis etapas para el
Tridsico Temprano y no menos de dos para ¢l
Tridsico Medio. En ningiin otro lugar del mundo
S€ Conoce una sucesion tan completa, con varios
periodos de desarrollo y evolucidn de las faunas
de tetrapodos.

A finales del Pérmico, el empobrecimiento de
las faunas fue gradual. por etapas, desaparecien-
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do poco a poco ciertos grupos de
oreamsmos paleozoicos v dismi-
nuyendo paulatinamente la
diversidad faunistica y floristica.
En el limite entre el Pérmico y el
Tridsico la crisis ecologica al-
canzo su apogeo: la mavoria de
las formas pérmicas habian des-
aparecido. Las comunidades con-
tinentales de principios del
Tridsico en Europa Oriental son
un claro ejemplo de la recupera-
cion poscrisis de la biota. Por
€50 es tan importante el esmudio
del cardcter y de los tiempos de
diversificacion de la biota terres-
tre v de la estructura de las
comunidades continentales. Este proceso fue
largo para los vertebrados, al igual que para los
diversos grupos de invertebrados v plantas; ¢l
nivel de diversidad precrisis fue recuperado.
bdsicamente, a finales del Tridsico Temprano.

La biota del Induense

Muy a principios del Tridsico (Edad In-
duense), las comunidades de vertebrados del este
de Europa se habian empobrecido bruscamente.
estaban poco diferenciadas y solamente incluian
formas pequenas y poco especializadas. En las
comunidades acuaticas dominaban los laberinto-

Figura 3. Reconstriccidn del ambiente lacusire del vacimienio Tikhvinskoe (mural en la exposicion del
Musea Pafeontoldeice Yu. A. Orlov, Mosciil.

(HFT ), 1558 Lias-s0n1s

¥

Neatwraleza Aragenesa, 1.° 19 { julio-diciembre

I



Naturaleza Aragonesa, n.° 19 (julio-diciembre 2007). 1ss8: 11388013

N

dontos braquiopideos (Tupilakosaurus), con una
composicion pricticamente monotaxdnica. Las
comunidades terrestres de aquel tiempo también
estaban muy poco diferenciadas; abundaban

pequenos reptiles insectivoros  (Procolo-
phonoidea, Prolacertilia, Eolacertilia) y mads
raros eran los proterosiquidos (pequefios teco-
dontos depredadores) y los pequefios dicinodon-
tes (Lystrosaurus), que aparecen en Europa
Oriental s6lo en casos contados.

La biota del Olenckiense temprano

Un claro ejemplo de la recuperacion de la
diversidad biolégica en tiempos algo mds tardios
(en el Olenekiense temprano) lo constituye la
comunidad de agua dulce que conocemos a partir
de datos de los yacimientos del curso alto del
Volga (sobre todo del yacimiento Tikhvinskoe:
fig. 1). Los fosiles aparecen en la Formacion
Rybinskaya, constituida por una alternancia de
arcillas margosas grises y arcillas versicolores, con
aleurolitas con multiples concreciones margosas e
intercalaciones de areniscas de grano fino y calizas
ooliticas en la parte superior (fig. 2). Estos dep6si-
tos se acumularon en una extensa zona de la cuen-
ca con aguas poco profundas y salobres (el llama-
do lago Parshinskoe), que en su zona occidental
tenfa comunicacion con el mar (fig. 3).

Entre los vertebrados de las comunidades
acudticas del Olenekiense temprano predomina-
ban los anfibios laberintodontos (los trematosdu-
ridos Thoosuchus [fig. 4] y Benthosuchus |fig. 5]
y el capitosiaurido Wetlugasawrus [fig. 6]). Los

peces estin representados por varios grupos:
pulmonados o dipnoos (Gnathorhiza), ganoideos
(0 condrdsteos; recubiertos por escamas rombi-
cas, ganoideas) (Saurichthys), paleoniscidos
(Pteronisculus, Boreosomus? y Birgeria?), tibu-
rones (Hybodus y Lissodus sp.) y quimeras (bra-
diodontes no identificables). Entre los inverte-
brados eran abundantes los artrépodos: filépo-
dos (varios géneros), ostricodos (varios géne-
ros) y quelicerados (cangrejos «herradura» o
«cacerola», Limulitella): mds raramente se
encuentran moluscos bivalvos y gasterépodos no
identificables,

En esta comunidad acudtica ya se alcanzo una
diversidad taxonomica significativa y su estruc-
tura ecologica estaba bastante bien diferenciada
(fig. 8). Los consumidores de primer grado eran
mvertebrados del fondo marino (gusanos. filopo-
dos, ostrdcodos y cangrejos «herraduras), Habia
peces entre los consumidores primarios y secun-
darios. Los consumidores secundarios —que se
alimentaban basicamente de invertebrados— eran
paleoniscidos variados, tiburones y también labe-
rintodontos juveniles y sus larvas, Los consumi-
dores terciarios eran los paleoniscidos depreda-
dores y los peces ganoideos cartilaginosos. Los
consumidores de niveles mas altos eran laberin-
todontos capitosduridos y trematosauridos; ade-
mas, estos ultimos conformaban toda una serie de
tipos ecoldgicos, desde los pasivos y de hocico
ancho —que habitaban cerca del fondo— hasta los
nadadores activos, de hocico estrecho (fig. 7).
El laberintodonto Wetlugasaurus era una forma
mds pasiva, que habitaba cerca del fondo y de la

Figura 4. Crdneo de Thoosuchus yakovlevi (Rvabinin, 1927), Yacimiento Tikhvinskoe.
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Figira 5, Craneo de Benthosuchus korobkovi fvachnenko, vacimiento Tikhvinskoe.

costa, con su tronco aplastado y corto y con 0jos
situados en la parte superior del crineo.
Probablemente éste depredaba los peces pulmo-
nados menos activos. Theosuchus era, sin duda.
un buen nadador con un tronco alargado e hidro-
dindmico y con los ojos mirando hacia arriba y a
los lados; probablemente cazaba los peces que
nadaban activamente (paleoniscidos, peces
ganoideos cartilaginosos, etcétera). Benthosu-
chus ocupaba una posicion intermedia, mds bien

Figura 6. Crdaneo de Wetlugasaurus angustifrons Rvabinin, 1930,
Yacimiento Tikinvinskoe.

mas cercana a Wetlugasaurus por su habitat,
cerca del fondo.

Respecto a la vegetacion, se puede decir que ésta
era tipica de los principios del Tridsico: muy pobre
y priacticamente monotaxonica, la flora de
Pleuromeia, de poscrisis, cuyo representante mayo-
ritario (la licopodial Plewromeia) formaba «bos-
ques» monotonos a las orillas y en zonas de aguas
poco profundas de las cuencas triasicas, a modo de
los actuales juncos.

De este modo, la recu-
peracion de la diversi-
dad y complejidad de la
estructura de las comu-
nidades acudticas duran-
te la edad Olenekiense
temprano transcurrio de
manera  heterogénea:
mientras que los dife-
rentes niveles de consu-
midores ya se habian
diferenciado (en compa-
racion con la comuni-
dad mds temprana pos-
crisis de la Edad Induen-
se), a nivel de producto-
res (vegetales) la recu-
peracién de la diversi-
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dad después de la extincién permotridsica no
se habia producido todavia.
Se conocen pocos componentes de las comu-

nidades terrestres del Olenekiense temprano en la .

zona del curso alto del rio Volga. Este hecho estd
relacionado con que las tierras altas —donde se
encontraban los biotopos mis terrestres— se loca-
lizaban a una distancia significativa de la amplia
cuenca lacustre, y sus habitantes quedaban ente-
rrados tan sélo circunstancialmente. De estos
altimos, estdn presentes solamente los insectos
(grillobldtidos, escarabajos y cucarachas), que
eran consumidores primarios, y pequenos reptiles
proterosiquidos (Chasmatosuchus) que eran los
consumidores de niveles superiores.

El conocimiento de las comunidades terrestres
de la edad Olenckiense temprano se ve completado
gracias a datos de yacimientos de las regiones mds

orientales y nororientales de Europa Oriental (por

ejemplo, el yacimiento Védkhnevo en la provincia
de Vélogda). Aqui, en depdsitos aluviales queda-
ron enterrados conjuntamente restos de animales
acudticos con los que poblaban las orillas de los
cursos fluviales. En esta comunidad terrestre los
consumidores primarios y secundarios fueron los
procolofénidos especializados; lo mas probable es

Fato: P. Spenser.

Figura 7, Excavacion en el vacimiento Tikhvinstkoe,

que éstos fueran omnivoros (Tichvinskia y otros).
Los consumidores secundarios que se alimentaban
de invertebrados eran los Rhynchocephalia
(Scharschengia) y Prolacertilia (Microcnemus vy
otros). Los consumidores de niveles superiores
eran pequenos proterostiquidos (Chasmatosuchus)
que podrian cazar a otros tetrapodos. Comparada
con las comunidades terrestres de los tiempos
induenses, estas comunidades eran ya de estructu-
ra mas compleja y sus componentes eran mas espe-
cializados (por ejemplo, los procolofénidos). Sin
embargo, el nivel de diversificacién de las comuni-
dades terrestres durante el Olenekiense temprano
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Figura 8. Comunidad acudtica de la edad Olenekiense temprano (Tridsico Temprano),

1 - Vegetacion (nivel de organismos productores), 2 - invertebrados acudticos (ostrdcodos, concostrdceos, bivalvos
¥ gasteropodos, eteétera; nivel de consumidores primarios), 3 - detritus orgdanico, 4 - cangrejo «hervadura», 5 - peces
dipnoos (Gnathorhiza), 6 - peces paleoniscidos, tiburones, 7 - larvas y efemplares juveniles de anfibios laberintodon-

tos, 8 - peces ganoideos depredadores (Saurichthys), 9 - laberintodonios capitosawroides (Wetlugasaurus ),
10, 1 - laberintodontos tremasauroides (10 - Benthosuchus, // - Thoosuchus ),



no es muy alto todavia; es decir, su recuperacion
después de la crisis transcurrié mds lentamente que
la de la comunidad acudtica,

La biota del Olenekiense tardio

Las comunidades terrestres y acudticas de
finales del Tridsico Temprano (edad Olenekiense
tardio) son mucho mds complejas v diferentes;
sus componentes llegaron a alcanzar significati-
vos tamanos y un alto nivel de especializacion.
Por vez primera, estas comunidades alcanzaron
un grado de diversificacion comparable con el de
las comunidades pérmicas anteriores a la crisis.
La complejidad de la estructura y la especializa-
cion de los componentes de las comunidades
terrestres —al igual que ocurre en las acudticas—
aumenta todavia mds durante el Tridsico Medio.
Estas serdn las comunidades méds variadas y com-
plejas de todo el Tridsico en Europa Oriental.

Conclusion

La recuperacion de la diversidad de la biota
terrestre en el Tridsico de Europa Oriental, tras la
crisis finipérmica, fue un proceso complicado,
gradual y largo. Las comunidades pobres —casi
monotdxonicas para algunos grupos— con com-
ponentes poco especializados de principios del
Tridsico fueron sustituidas poco a poco por
comunidades mds complejas v diferenciadas
entre el final del Tridsico Temprano y el princi-
pio del Triasico Medio. El aumento de la diver-
sidad y la especializacion de algunos componen-
tes de las comunidades —diferentes vertebrados e
invertebrados y plantas— durante el Tridsico
Temprano no transcurrié de manera homogénea.
Las comunidades acudticas se acercaron de
manera relativamente rdpida a los niveles de
complejidad de antes de la crisis, en compara-
cion con las comunidades terrestres, lo que se
observa en el egjemplo de la comunidad lacustre
del Olenekiense temprano en el territorio de la
actual zona del curso alto del rio Volga. La diver-
sificacion y complejidad de las comunidades
terrestres se recuperaron plenamente tan solo a
principios del Tridsico Medio.

Agradecimientos

Este trabajo ha sido posible con la ayuda del
Fondo Ruso de Investigaciones Fundamentales
(proyectos n.” 07-05-00069a y 05-05-65146) y
con el apoyo de la subvencién de la Escuela

Cientifica Superior NSh-6228.2006 4.
Agradecemos a D." Irina D. Maiddnskaia la
traduccion del original ruso de este articulo.

Bibliografia complementaria

GoLusey vV, K., GUBIN Yu, M.,
KaLaNpapze N, N, Novikov [ V., SEsnigov AL G, |1
Raurian, A, 8. 1997, Permskic v triasoyie tetrapodi

IvasNnesco M, F..

Vastochnoi Evropi. [Tetrapodos de la Europa Oriental
del Tridsico y Pérmico.] Trudi Paleomologicheskogo
fnstitieta RAN 268, pp. 1-216, Moskva, [En ruso.]
KisiLEv, D, N, BarAnNOv, V. N Muraving E, S, NOVIKOY,
LW 1 SENNIKOV. AL G, 2003, Arlas geoeraficheskikh
pamiatnikoy privodi Yarostavsko! ollasti. [Arlas de los
manmentos geoldgicos narwrales de la provincia de
Yaroslavl” ] YaGPU, Yaraslavl'. 120 pp. [En ruso.]
SENNIKOV, A, G. 1995, Rannie tekodonti Vostochnoi
Evropi. [Tecodontos tempranos de Europa de Este.]
Truei Paleontelogicheskogo Instituta RAN, 263, pp. |-
142. Moskva. |En ruso.|
SENNIKOV, A, G. 2004, Globalnii bioticheskii krizis na gra-
nitse permi i triasa: ego jaracter y posledstviva, [Crisis
global bidtica del Permico y Tridsico: su caractér y
(ed.) Dokladi
wStruktura y

consecuencias.] fn; GoLusev, V, K,
Sterfuy
shkali

permskol Sistemi, uSovershenstvovanit Yarusnogo ras-

Viserossiiskogo  soveshanijo

Vostochno-Evropeiskel  stravigraficheskeoi
chileneniva verkhnego otdela permskor sistemi obshei
stratigraficheskol shkalis Kazan', 14-15 ivulja 2004,
Kazanskn
pp. 60-63. [En ruso.|

SENNIKOV, A. G. 1 GoLusey, V. K. 2006. Vyaznikovskaya

fauna: cherti ecologicheskogo krizisa, |La fauna de

Gosudarstvennit  Universitet, Kazan'.

Viaznikiy rasgos de la crisis ecol6gica.] Priroda, 7.
pp. 39-48. Moskva. |En ruso.]

SENNIKOV, AL G, 1 GoLusey V. K, 2006, Vyazniki biotic
assemblage of the terminal Permian, Paleontological
Journal, 40 (Suppl. 4). pp. 5475-8481, Moskva,

SENNIKOV, AG. 1996, Evolution of the Permian and
Triassic tetrapod communities of Eastern Europe,
Palaeogeography, Palaeoclimarelogy, Palaeoecology,
120, (3-4), pp. 331-351, Amsterdam.,

SENMIKOV AL G, 1 GoLugey V., K, 2007, Viaznikovskii etap
v istorii permskol continentialnol bioti Vostachnoi
Evropi. Verkhnii paleozoi Rossii. [La etapn Vyazniki
en la historia de la biota continental pérmica en Europa
Oriental. Paleozoico superior de Rusia.] I Srratigra-
Tija 1 paleomiologija, Materiali Vserossiiskoe konferent-
sit, 25-27 yentiabria 2007, Kazanskii Gosudarstvennii

Universitet, Kazan', pp. 254-291. [En ruso.]

2

Naturaleza Aragonesa, n.” 19 ( julio-diciembre 2007). 1588: 11385013

&



