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Inferencia paleoecoldogica en mamiferos cenozoicos:
limitaciones metodologicas

Palaeoecological inference in cenozoic mammals:
methodological constraits

Manuel Nieto! y Jesiis Rodriguez!

Resumen: La inferencia de ambientes y climas del pasado o de modos de vida de especies extintas es uno de los objetivos principales
de la Paleoecologia. El presente trabajo lleva a cabo una revision de varios métodos autoecoldgicos —analisis taxondmicos y funciona-
les—y sinecologicos —analisis de estructura de comunidades, diversidad, cenogramas y espectros de diversidad ecologica— de inferencia
aplicados comunmente en mamiferos del Cenozoico. Como consecuencia, se demuestra la existencia de diversos errores y limitaciones
metodoldgicas y conceptuales en su mayor parte debidos a dos causas: el uso incorrecto de herramientas estadisticas y la asuncion impli-
cita de premisas no aceptables. La fiabilidad de los estudios de inferencia pasa por la solucion de estos problemas mediante la profun-
dizacion en el conocimiento de la actualidad, el replanteamiento de las limitaciones del actualismo y el uso correcto de los métodos dis-
ponibles.
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Abstract: Environmental, climatic and natural history inference is one of the main aims of Palacoecology. We have reviewed several
autoecological —taxonomic and functional analysis— and sinecological studies —community structure analysis, diversity, cenograms and
ecological diversity spectra— generally applied to cenozoic mammals. As a result, theoretical as well as methodological limitations and
mistakes are identified, mainly caused by erroneous use of statistical tools and the implicit assumption of non-aceptable statements.
Reliability of future studies must be based on solving those problems, specially by a deeper knowledge of recent processes and patterns,
the revision of the actualistic principles and the careful use of available methods.

Key words: Palacoecology, Mammals, Methods, Actualism, Ecomorphology, Diversity, Community Structure.

LA PALEOECOLOGIiA: OBJETIVOS Y
APROXIMACIONES

La Paleoecologia ha sido definida por algunos auto-
res (LAWRENCE, 1971; DE RenzI ef al., 1975) como la
parte de la Paleobiologia que estudia las relaciones de
los organismos con otros organismos y el medio en el
pasado. De esta manera, la Paleoecologia incorpora a la
Neoecologia o Ecologia de especies actuales, la posibi-
lidad de observar y analizar el registro de los cambios
que han ocurrido en tiempo evolutivo.

Segun ANDREWS (1996) existen varios objetivos
en los estudios de Paleoecologia: documentar los
cambios climaticos ocurridos en el pasado, asociar
cambios evolutivos a dichos cambios climaticos,

reconstruir el medio de los yacimientos fosiles, bus-
car evidencias de cambios ecologicos o ambientales a
lo largo del tiempo y asociar los resultados de los
analisis paleoambientales a los filogenéticos para
relacionar los cambios evolutivos con los cambios
ecologicos. La mayoria de estos objetivos pueden
considerarse como relativos a la inferencia, quedan-
do aquellos que relacionan los cambios ambientales o
ecologicos con los cambios evolutivos dentro del
ambito de la paleoecologia evolutiva. Estos objetivos
han sido abordados tradicionalmente en Paleoecolo-
gia desde dos aproximaciones que difieren tanto en la
metodologia como en los sujetos de estudio: los estu-
dios autoecologicos, que analizan especies individua-
les y los estudios sinecologicos, que se centran en las
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comunidades en su conjunto (véase esquema en la
figura 1). Esta distincion no implica una separacion
funcional entre estas escalas de organizacion, sino
que refleja las diferencias en las metodologias que se
han aplicado.

En el presente articulo pretendemos revisar varios
métodos comunmente empleados en la inferencia
paleoecologica, tanto auto- como sinecologica, de
mamiferos del Terciario y Cuaternario, dejando de
lado aquellos métodos aplicados a la paleoecologia
evolutiva propiamente dicha. Nuestra intencion es
comentar las limitaciones de dichos métodos y las
posibles formas de superarlas que hemos encontrado
durante los afios que hemos dedicado a la investiga-
cion en este campo. No incluiremos en nuestra revi-
sion los estudios que entendemos que son puramente
paleoclimaticos, es decir, aquellos que solo pretenden
obtener estimaciones de variables como temperatura,
precipitacion etc., a partir de fosiles de mamiferos,
pero sin implicar en su método mecanismos o proce-
sos ecologicos en sentido estricto. Nos estamos refi-
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riendo, por ejemplo, a las estimaciones de paleotem-
peraturas a partir de la composicion isotdpica de res-
tos fosiles (SANCHEZ CHILLON ef al., 1994; REIHARD et
al., 1996; STEPHAN, 2000). Los ejemplos que inclui-
mos proceden de las investigaciones que hemos lleva-
do a cabo en el pasado asi como de algunos articulos
que consideramos representativos. Salvo que se indi-
que otra cosa, la nomenclatura de las especies citadas
en este texto sigue a WILSON & REEDER (1993).

A lo largo del texto no mencionamos explicita-
mente los problemas y limitaciones de la paleoecolo-
gia derivados de los procesos sedimentarios o tafono-
micos. Esto no implica que no consideremos impor-
tantes sus implicaciones y la necesidad perentoria del
estudio de ambas disciplinas para la paleoecologia.
No puede caber duda de que los procesos implicados
en la formacion de los yacimientos crean discrepan-
cias entre las comunidades de especies originales y
los asociaciones de fosiles, haciendo complicada la
interpretacion del registro paleoecoldgico. Las evi-
dencias acumuladas revelan que el registro fosil no
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Figura 1.- Diagrama explicativo de los métodos aplicados en los estudios paleoecoldgicos. A la izquierda en el enfoque autoecoldgico y

a la derecha con el sinecoldgico. (modificado de WING et al., 1992).

Figure 1.- Diagram showing the different methods applied to palaeoecological inference. The autoecological approach is shown on the
left and the sinecological one on the right. (modified from WING et al., 1992).
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puede ser aceptado literalmente, es decir, no es posi-
ble tratar las muestras del registro fosil de manera
equivalente a como se usan las muestras de ecosiste-
mas actuales. Esta problematica y sus implicaciones
han sido tratadas con gran profusion y profundidad
(vease, por ejemplo, BEHRENSMEYER et al., 1992) y
quedan fuera de los margenes de este articulo, enfo-
cado a la revision de métodos de paleoecologia.

El articulo esta dividido en 3 partes: un apartado
donde se analizan diversos problemas existentes en
los estudios de autoecologia, otro dedicado a los de
sinecologia y, finalmente, una discusion y las conclu-
siones conjuntas de ambos enfoques.

PALEOAUTOECOLOGIA

Los estudios autoecoldgicos se caracterizan por
analizar especies o poblaciones individuales. En el
ambito de la Paleoecologia, estos estudios tienen por
objeto principal inferir la forma de vida y el habitat
de las formas fosiles. La inferencia paleoecoldgica se
basa en mayor o menor medida en el actualismo.
Segtin este principio, se asume que los procesos aca-
ecidos en el pasado son analogos a los que se pueden
observar en el presente y, por tanto, los patrones
registrados en tiempos pretéritos pueden ser interpre-
tados a la luz de los procesos que ocurren en la actua-
lidad (OpumM, 1971). Partiendo de este principio se
han planteado dos metodologias generales para infe-
rir el modo de vida de las especies del pasado:

Analisis taxonoémicos (sensu ANDREWS, 1996).
Consiste en suponer que el modo de vida de las espe-
cies extintas era similar al de las especies actuales
mas estrechamente emparentadas con ellas y, por tan-
to, se efectia una transferencia de la informacion
acerca de los taxa actuales a los extintos (Doop &
STANTON, 1981).

Los estudios morfofuncionales, consistentes en
asociar funciones a aspectos de la morfologia inde-
pendientemente del taxon empleado. Este tipo de
estudios también se denominan por algunos autores
como estudios ecomorfologicos, aunque otras
corrientes mantienen que estos ultimos so6lo estudian
la correlacion entre morfologia y ecologia dejando de
lado las causas de dichas relaciones. En este articulo
trataremos uno y otro enfoque de igual manera usan-
do indistintamente ambos términos.

Los estudios morfofuncionales pueden incluirse
dentro de lo que algunos autores (por ejemplo,
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ANDREWS, 1996) denominan bajo el término mas
amplio de estudios funcionales, que abarcan también
las inferencias realizadas a partir de los efectos que
las actividades realizadas por los organismos dejan
sobre sus restos, o los efectos de la ecologia de los
organismos sobre su composicion quimica. Los pri-
meros tienen un buen ejemplo en los estudios de
microdesgaste en la denticion (veasé, por ejemplo,
SOLOUNIAS ef al., 1988 6 LEWIS ef al., 2000). Entre los
estudios relativos a la composicion se encuentran los
analisis de isOtopos tanto para inferir temperatura
(SANCHEZ CHILLON et al., 1994; REIHARD et al., 1996;
STEPHAN, 2000) como para ver proporciones de con-
sumo de plantas C3 y C4 en herbivoros (MACFADDEN
et al., 1996). La discusion de la problematica de estos
estudios, en muchos aspectos completamente distinta
a la de los estudios morfofuncionales estrictos, queda
fuera de los objetivos del presente articulo.

PROBLEMAS DE LOS METODOS

Las limitaciones de los analisis taxondmicos son
inherentes a su caracter y se resumen en la dependen-
cia de formas actuales suficientemente proximas a las
especies estudiadas para llevar a cabo las inferencias.
Este requerimiento hace inviable el estudio en espe-
cies sin parientes vivos proximos y conlleva asi mis-
mo el descenso progresivo de la confianza en las infe-
rencias con el aumento de la distancia temporal y evo-
lutiva. Por otra parte, este enfoque asume que en la
actualidad existen ejemplos de todos los posibles
escenarios del pasado, asercion dificil de aceptar en
muchos casos. Asi pues, su uso se debe restringir a las
formas fosiles mas recientes o aquellas cuyas tasas de
evolucion y diferenciacion con respecto a las actuales
sean lo suficientemente bajas. Todas estas limitacio-
nes han sido sobradamente comentadas en la biblio-
grafia de forma que no nos extenderemos mas en
ellas. Son multiples los estudios aplicando este enfo-
que con distintos organismos; un ejemplo aplicado a
formas fosiles de mamiferos puede verse en por ejem-
plo KOLFSCHOTEN (1995).

Los estudios morfofuncionales subsanan, en prin-
cipio, las limitaciones que se plantean en los métodos
taxondmicos. Al basarse en relaciones entre forma y
funcion se consideran independientes de la taxono-
mia y, por tanto, pueden aplicarse en cualquier
momento del registro y sobre cualquier taxon siem-
pre y cuando podamos asociar de manera precisa for-
ma y funcién. En principio este enfoque cubre todos
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los aspectos necesarios para realizar inferencias fia-
bles y como tal ha sido empleado en diversos estu-
dios. Sin embargo, existen diversas consideraciones
que limitan o incluso pueden impedir su aplicacion
segun las circustancias. La asociacion entre forma y
funcion es la premisa basica de los estudios morfo-
funcionales, pero (Estan forma y funcién insepara-
blemente ligados? ;Determina la forma la funcion?
Las estructuras biologicas y sus funciones asociadas
tienen a veces relaciones muy complejas y en algu-
nos casos no tienen relacion alguna (ver LAUDER,
1995) y, obviamente, llevar a cabo predicciones acer-
ca de la funcion partiendo de las estructuras puede
volverse complicado. Siguiendo el proceso aplicado
en los estudios morfofuncionales, vamos a revisar los
distintos problemas que pueden surgir y las limita-
ciones que suponen.

Los analisis ecomorfoldgicos o morfofuncionales
parten de una observacion detenida de la variabilidad
morfoldgica y ecologica existente en las especies
actuales. Es comiin encontrar patrones repetidos en
unas y otras variables que presenten un alto grado de
correlacion. A partir de aqui resulta tentador intentar
extender estas correlaciones a las especies fosiles e
inferir distintos aspectos de su modo de vida. Sin
embargo, es de sobra conocido que la correlacion no
implica relacion causa-efecto y, por tanto que, aun-
que exista una perfecta correlacion en las especies
analizadas, no es posible inferir sin ulteriores estu-
dios el comportamiento o la ecologia de las formas
fosiles. Asi, aunque es comun realizar predicciones
en base a correlaciones tanto univariantes (por ejem-
plo, Janis, 1982) como multivariantes (por ejemplo,
KAPPELMAN, 1991), las inferencias que se realizan
solo resultaran aceptables dentro de los mérgenes en
que se realizan las correlaciones. Es decir, no es posi-
ble extrapolar a otros escenarios y, por tanto, se vuel-
ve a problemas analogos a los planteados por los
métodos de analisis taxonomico.

Un ejemplo ilustrativo de este caso puede hallarse
en las correlaciones observadas entre el tamafio de
los cuernos en los bovidos y distintos aspectos de su
comportamiento social (GEIST, 1966; CLUTTON-
BRrOCK et al., 1980; JARMAN, 1983; ESTES, 1991). Las
conclusiones de estos estudios se han aplicado en
diversas ocasiones a la hora de inferir el comporta-
miento de especies fosiles de rumiantes (JANIS,
1982). Sin embargo, un estudio detenido de las rela-
ciones propuestas (NIETO, 1998) nos lleva a la con-
clusion de que tanto el tamailo de los cuernos como
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las distintas variables socioecoldgicas descritas estan
fuertemente relacionadas con la talla del animal y,
por tanto, no es determinante la relacion planteada
entre la morfologia de los cuernos y las variables eco-
etologicas analizadas. De esta manera, las correlacio-
nes observadas solo seran predictivas si las especies
a estudiar mantienen una misma relacion entre la
talla y el tamafio de los cuernos y entre la talla y las
variables ecoetologicas. De hecho, este caso plantea
dos posibles interpretaciones: interpolacion o extra-
polacion. En el primer caso, suponemos que los fosi-
les mantienen las mismas correlaciones entre las
variables ecologicas y morfologicas analizadas y, por
tanto, se pueden interpolar los valores de las varia-
bles de interés en los fosiles. En caso contrario se
plantea la interpretacion alternativa, la extrapolacion,
y asociada a ella la interpretacion mas que la inferen-
cia cuando aplicamos los resultados de esas relacio-
nes a los fosiles.

Subsanar este problema pasa por el planteamiento
de hipoétesis de relacion entre forma y funcion y la con-
trastacion de las predicciones asociadas. De esta forma
las relaciones propuestas se plantean en forma de rela-
ciones funcionales con unas causas y unos efectos que
dan sentido a las correlaciones observadas. Dicho de
otra manera, la manera de solucionar los problemas
previos es demostrar que los rasgos morfologicos ana-
lizados son adaptaciones a una funcién determinada.
En este punto se hace necesario recapitular: el objeti-
vo basico de los analisis morfofuncionales es obtener
relaciones entre forma y funcion que sean aplicables a
las especies extintas independientemente de su historia
filogenética. Pero, realmente ;Son estas relaciones
independientes de la filogenia?

Una primera forma de identificar relaciones mor-
fofuncionales independientes de la filogenia pasa por
realizar estudios mecanicos, matematicos, ... (englo-
bables dentro del denominado método del paradig-
ma; ver RUDWICK, 1964) que demuestren una relacion
inequivoca entre forma y funcion. Sin embargo, estos
métodos se han demostrado inaplicables en muchos
casos, dada la complejidad de los sistemas que tratan
de modelizar, los seres vivos. Asi, realizar modelos
suficientemente precisos es una tarea en muchos
casos imposible o requiere necesariamente asumir
premisas dificilmente contrastables en especies
extintas. Estos métodos han sido empleadas en pale-
oecologia pero, en general, estan mas encaminados a
hipotetizar posibles funciones de estructuras sin
correspondencia en especies actuales, estando su uso
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en inferencia paleoecologica mucho mas restringido.

La alternativa pasa por los denominados métodos
filogenéticos (LAUDER, 1995) basados en asociar for-
ma y funcion mediante estudios comparados en taxa
actuales relacionados con la especie del registro fosil
que se pretende estudiar. Estos métodos estan plante-
ados de manera que permiten aseverar si la relacion
que se observa es independiente del taxon elegido
dentro del grupo que estamos considerando. En este
punto se plantean dos posibles escenarios. Un prime-
ro, donde la relacion entre forma y funcién es homo-
loga, es decir, que dicha relacion se ha heredado de
un ancestro comun y se ha mantenido igual a lo lar-
go del tiempo evolutivo. Segliin RAUP & STANLEY
(1971) esta asercion esta justificada si las estructuras
son homologas en las especies analizadas (actuales y
fosiles), en cuyo caso se puede considerar que las
funciones seran también las mismas en todas las
especies, incluyendo los fosiles. Sin embargo, algu-
nos autores han sefialado diversas dificultades que se
pueden plantear (ver LAUDER, 1995): ;qué hacemos
cuando encontramos varias funciones para una mis-
ma estructura? ;jqué ocurre si en un mismo clado las
especies usan la misma estructura para distintas acti-
vidades?, o incluso /se mantiene la misma relacion
entre forma y funcion cuando otros aspectos relacio-
nados cambian dentro de los organismos? Un segun-
do escenario se plantea si consideramos que el rasgo
morfologico en estudio o su supuesta funcion han
aparecido en varias ocasiones dentro del grupo en
estudio. En este caso es necesario realizar estudios
que consideren la filogenia del grupo de forma que se
verifique la relacion entre forma y funcion a lo largo
de los distintos eventos que han sucedido en el grupo
que estamos estudiando. Es decir, es necesario
demostrar que la similitud morfologica entre los
organismos surge como una respuesta similar desa-
rrollada independientemente ante una presion de
seleccion similar, como analogia. Este caso permite
demostrar el caracter adaptativo de un rasgo o rasgos
morfologicos a una funcion o funciones determina-
das dentro del clado analizado (HARVEY & PAGEL,
1991) y permiten una mayor fiabilidad a la hora de
realizar inferencias en el registro fosil. Intentaremos
explicar este caso con el siguiente ejemplo tomado de
la bibliografia.

En un articulo de 1995, Solounias y colaboradores
(SOLOUNIAS et al., 1995) emplearon la relacion entre
el tamafio de los musculos masticadores y el tipo de
alimentacion en bovidos actuales para inferir el tipo
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de alimentacion de especies fosiles. Los autores pro-
ponian que las caracteristicas de los alimentos y de la
forma de procesarlos provocan diferencias adaptati-
vas en el tamaflo de los maseteros (los principales
musculos masticatorios en los bovidos) que se refle-
jan en las areas de anclaje que éstos tienen en el cra-
neo. Para contrastar esta hipdtesis y poder efectuar
inferencias en el material fosil, comparaban el tama-
flo de las areas de insercion en varias especies actua-
les con diferentes tipos de alimentacion por medio de
un analisis de la varianza (ANOVA) y usando el peso
como covariante para eliminar su efecto sobre las
medidas. Los resultados obtenidos eran altamente
significativos y llevaban a SOLOUNIAS et al. (1995) a
aplicarlos en una especie fosil, Eotragus sansaniensis
(LARTET, 1851).

El estudio en si es, en gran medida, ejemplar: para
llevar a cabo inferencias sobre los fosiles estudia las
adaptaciones morfoldgicas que puedan estar relacio-
nadas con las variables ecoldgicas que quiere inferir.
Las relaciones se plantean en forma de hipotesis mor-
fofuncionales cuyas predicciones son posteriormente
contrastadas (figura 2). Es en este punto donde los
autores cometen un error que resta fiabilidad a sus
resultados: a la hora de demostrar el caracter adapta-
tivo de los rasgos morfoldgicos a los diferentes tipos
de alimentacion en las especies actuales no conside-
ran el efecto de la filogenia sobre la asociacion entre
forma y funcion observada. Por tanto, asumen impli-
citamente que todas las similitudes en el tamafio de
los maseteros han aparecido como respuesta a las
presiones de seleccion derivadas de cambios en el
tipo de alimentacion, sin considerar que también pue-
den ser fruto de la herencia filogenética, es decir,
homologias. Si replicamos el andlisis considerando
los posibles efectos de la filogenia, observamos que
las comparaciones entre especies con diferentes
modos de alimentacion dan resultados coherentes
con el patron propuesto por SOLOUNIAS et al. (1995)
pero sin alcanzar un nivel de significacion aceptable
(p>0,05 en todos los casos). Esta diferencia es conse-
cuencia de que el numero de comparaciones validas,
que podamos asegurar que no son fruto de la heren-
cia comun, se reduce fuertemente hasta niveles en
que el test estadistico aplicado no puede resolver el
problema. Este error es comun a muchos otros estu-
dios. No considerar la filogenia a la hora de analizar
las relaciones entre forma y funcion en la muestra
actual implica asumir que todas las similitudes son
adaptativas, es decir, analogas y en pocas ocasiones
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se puede llegar a esta conclusion a priori. Como con-
secuencia de este error estamos aceptando resultados
que estadisticamente no son validos (violan la asun-
cion de la independencia muestral) y que biologica-
mente son irreales y, por tanto, inaplicables a la hora
de inferir los modos de vida de las epecies extintas.
Estos problemas han sido comentados en la biblio-
grafia y pueden leerse en la revision realizada por
Harvey y Pagel en su libro “The comparative method
in evolutionary biology” (HARVEY & PAGEL, 1991).

Inferencia paleoecologica en mamiferos cenozoicos: limitaciones metodologicas

SOLUCIONES DE FUTURO

La inferencia autoecoldgica es, con todas sus limi-
taciones y problemas, un campo de innegable interés
en si mismo, al tiempo que resulta basico para otras
disciplinas, desde los andlisis de comunidades hasta
los estudios evolutivos. Todo ello supone una fuerte
responsabilidad por parte de estos estudios. Con
objeto de alcanzar resultados cada vez mas fiables y
robustos creemos que hay varios frentes en los que es
necesario avanzar:
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Redunca redunca

resultados

Solounias et al., 1995

Gazella granti
P<0,01 en todas las variables

Gazella thomsonii
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Figura 2.- Resumen de los analisis efectuados por SOLOUNIAS et al. (1995) y las diferencias de los resultados obtenidos empleando méto-
dos que consideren o no el efecto de la filogenia sobre las similitudes observadas. En la figura se muestran las medidas de la morfolo-
gia osea facial empleadas para describir el tamafio de las inserciones de los maseteros (izda.). A la derecha se presenta una filogenia
(basada en NIETO, 1998) de las especies estudiadas por SOLOUNIAS ef al. (1995) en la que se detallan las comparaciones posibles que ase-
guren resultados independientes de la filogenia (lineas negras). En el centro se incorpora el modelo de relacion propuesto y los resulta-
dos que se obtienen segun consideremos o no el efecto de la filogenia a la hora de contrastar dicho modelo. Las abreviaturas corres-
ponden a R: ramoneador; P: pastador; M: alimentacion mixta; MSP: altura de la protuberancia de insercion del masetero superficial;
MPH: altura del masetero profundo; MA: area de la fosa maxilar=area del masetero; A y B: angulos A y B como se aprecian en la figu-
ra (para una descripcion detallada de las medidas ver SOLOUNIAS ef al., 1995).

Figure 2-. Model and results of the analysis of SOLOUNIAS et al. (1995) compared to the results obtained considering phylogeny. Cranial
measurements used to describe the masseteric insertion size are shown (left) Phylogenetic relationships of the species considered with
phylogenetic independent comparisons (black lines) are drawn (based on NIET0, 1998). Central text resumes the proposed relationships
and the results obtained by Solounias and coworkers compared to those of NIETO (1998) considering phylogeny effects. Abbreviatures are
as follow R: browser; P: grazer; M: mixed feeder; MSP: heigth of the protussion for the inserction of the masseter superficialis muscle;
MPH: masseter profundus heigth; MA: area of the maxilar fossa=masseteric area; A y B: angles A and B as seen in the figure (see
SoLoun4s et al., 1995 for a detailed description of the measurements).
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Dada la base actualista de los métodos de inferen-
cia autoecologica, estos dependen de forma funda-
mental de nuestro conocimiento de la biologia de las
especies actuales. Cada método depende de una serie
particular de datos pero, de forma general, resulta
imprescindible conocer las caracteristicas ecologicas y
etoldgicas de las especies actuales y los condicionan-
tes que determinan dichas caracteristicas. Lo mismo se
puede aplicar a la morfologia y de forma particular a
los efectos que sobre ella puedan tener procesos rela-
cionados con la alometria, el desarrollo ontogenético,
la compensacion entre las partes del organismo, ...
Ademas la dependencia del conocimiento de las rela-
ciones filogenéticas en varias aproximaciones hace
especialmente valioso el avance en este campo.

De forma menos general resulta necesario consi-
derar que los diferentes métodos existentes en la
actualidad tienen unas restricciones que no deben ser
ignoradas. La aplicacion de unos u otros deben hacer-
se dentro de sus posibilidades y contrastando que las
premisas basicas de dichos métodos se cumplen. Asi,
los estudios taxondmicos pueden ser aceptables
siempre que se pueda demostrar que las caracteristi-
cas ecologicas o etologicas que se deseen inferir
esten indisolublemente ligada a los taxa donde se
incluyen las especies extintas. De igual manera, los
estudios “ecomorfologicos” basados en correlaciones
entre forma y funcion solo son aplicables a la infe-
rencia paleoecologica siempre y cuando las relacio-
nes entre forma y funcion sean coherentes en todas
las especies actuales y en que el resto de las variables
ecologicas y morfologicas de las especies fosiles se
mantengan dentro de los parametros de la muestra
estudiada en la actualidad. En ambos casos (analisis
taxonomicos y correlaciones), el empleo de estos
métodos implica asumir que las relaciones entre taxa
y ecologia, y forma y funcion no han cambiado a lo
largo del periodo de tiempo abordado (ver LAUDER,
1995), lo cual sélo es razonable en circustancias muy
determinadas y siendo consciente que su generaliza-
cion implica implicitamente negar la realidad de la
evolucion (GOULD, 1965; LAWRENCE, 1971)

Los métodos morfofuncionales filogenéticos (sen-
su LAUDER, 1995), basados en biologia comparada,
tampoco estan exentos de limitaciones. Para su apli-
cacion es fundamental demostrar el cardcter adaptati-
vo de las estructuras que se vayan a emplear en la
inferencia. Esto implica el planteamiento y contrasta-
cion de hipdtesis de relacion entre las variables mor-
fologicas y las ecologicas, es decir, entre forma y
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funcion. La contrastacion ha de tener en cuenta las
posibles causas de covariacion entre ambos tipos de
variables por razones diferentes a la adaptacion, con
especial atencion a la adquisicion de similitudes por
herencia filogenética. Estos métodos muestran, por
tanto, una especial dependencia de la fiabilidad de las
reconstrucciones filogenéticas realizadas.

Las aproximaciones morfofuncionales basadas en
modelos biomecanicos y similares son una fuente de
hipotesis de relacion de gran importancia. La elabo-
racion de los modelos y su fiabilidad estd muy limi-
tada por la complejidad de los sistemas tratados vy,
por tanto, parece mas apropiado su uso coordinado
con analisis filogenéticos (sensu LAUDER, 1995) asi
como con la experimentacion en distintas condicio-
nes de forma que se puedan validar los modelos obte-
nidos tedricamente.

Una propuesta de metodologia para analizar las
especies actuales y generar modelos de relacion que
usar con los fosiles puede vérse en la figura 3. Esta
propuesta integra en cierta medida los distintos méto-
dos planteados previamente. Se parte de la observa-
cion en las especies actuales relacionadas con los
taxa extintos que se vayan a estudiar. En este sentido
cuanto mayor sea la amplitud del estudio, es decir,
cuanto mayor sea el rango filogenéico de especies
estudiado, mayor sera la fiabilidad de las conclusio-
nes que se obtengan. A partir de los datos observados
se han de proponer hipotesis de relacion entre forma
y funcion. El estudio de las relaciones entre forma y
funcion debe de apoyarse en lo posible en andlisis
biomecanicos, de forma que se documenten las limi-
taciones y restricciones de esta relacion en el mayor
grado posible. El siguiente paso es contrastar el
modelo de relacion en las especies actuales. Una
posibilidad que deberia incorporarse es la experi-
mentacion aunque en la mayoria de los casos resulta
dificil por las condiciones que requieren muchas de
las especies a analizar. Alternativamente o comple-
mentariamente se han de aplicar los denominados
métodos filogenéticos para aseverar el caracter adap-
tativo y, por tanto, la asociacion de forma y funcion
en términos evolutivos. La aplicacion de todas estas
herramientas conjuntamente permitira conocer el
grado y tipo de relacion entre las variables morfolo-
gicas y ecologicas en estudio, de manera que su apli-
cacion a los especies extintas pueda hacerse dentro
de unos margenes de incertidumbre conocidos y con
unas restricciones determinadas.

Coloquios de Paleontologia
Vol. Ext. 1 (2003) 459-474



Nieto & Rodriguez

PALEOSINECOLOGIA

La necesidad de un enfoque sinecoldgico de la
Paleoecologia de mamiferos viene siendo reclamada
desde los afios 50 (SHOTWELL, 1955). Los estudios
paleosinecoldgicos pueden referirse tanto a la estruc-
tura como al funcionamiento de las poblaciones,
comunidades, o ecosistemas, aunque en la practica
poco se ha hecho para describir o modelizar su funcio-
namiento y mas para describir y comparar la estructu-
ra de estos diferentes niveles de organizacion. Aun
mas, y pese a las amplias posibilidades que en teoria
tiene este enfoque, en la practica la mayoria de autores
restringen su objetivo a una reconstruccion paleoam-
biental basada en la estructura de la paleocomunidad y
su comparacion con la de comunidades actuales.

METODOS EMPLEADOS
La diversidad

Una de las propiedades de una comunidad mas
faciles de medir es la diversidad. A esto hay que afia-
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dir la enorme cantidad de trabajos practicos y teori-
cos desarrollados por los neoecologos sobre este
tema desde los afios 60 (v.g. MACARTHUR, 1957,
1960; CURRIE, 1991; ROHDE, 1992).

No es de extrafiar, por tanto, que diversos autores
hayan intentado trasladar este tipo de estudios a las
paleocomunidades de mamiferos. Rosg (1981) com-
para la diversidad de diferentes paleobiocenosis del
Paleoceno y Eoceno utilizando diferentes indices de
diversidad y cotejando el patron de diversidad de sus
paleobiocenosis con los modelos tedricos de
MacArthur. Estos modelos predicen la diversidad que
encontrariamos en comunidades que se hubiesen
“ensamblado” bajo determinadas condiciones. Asi, si
las especies que forman la comunidad se hubieran
repartido los nichos disponibles sin solapamiento
entre ellos, en un ambiente no fluctuante y homoge-
neo y sus nichos son contiguos, la distribucion debe-
ria seguir el modelo llamado del “baston roto” o
“broken stick". En el caso de que las especies solapa-
ran parcialmente sus nichos el patron deberia seguir
un modelo diferente (VANDERMEER & MACARTHUR,
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Figura 3.- el presente diagrama detalla el proceso de inferencia paleoecoldgica que nosotros consideramos mas acertado en aproxima-

ciones autoecoldgicas.

Figure 3.- Proposed process for palaeoecological inference in autoecological analysis.
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1966). Otro modelo tedrico alternativo es el de la
serie logaritmica (MAGURRAN, 1988) que predice el
patrén de diversidad para una comunidad formada
por especies que llegan a un habitat sin saturar a
intervalos de tiempo no regulares y acaparan igual
proporcion de la cantidad de recursos remanente.
Una revision de estos modelos clasicos puede verse
en MAGURRAN (1988). En los trabajos mas recientes
se observa que las distribuciones que mejor se ajus-
tan son las lognormales, pero éstas no se deben a cau-
sas estrictamente ecoldgicas, si no que esta distribu-
cién seria la propia de cualquier variable resultado a
su vez de la interaccion de multiples factores inde-
pendientes. Por ejemplo, también tienen distribucion
lognormal el Producto Interior Bruto de las Naciones
o la poblacién mundial (May, 1975, 1999).

En los afios 90 varios autores aplicaron los mode-
los de diversidad al estudio de paleobiocenosis
(Bonis et al, 1992; GUNNELL, 1994; LEGENDRE,
1995), con el objeto de interpretar si el medio era
estable o fluctuante. Sin embargo, estos trabajos olvi-
dan una de las premisas fundamentales de las que
parten algunos de los modelos tedricos de diversidad,
en especial los que asumen nichos contiguos, es decir
similares, como el modelo 3 de MacArthur (KING,
1964). Si se aplican estos modelos no tiene sentido
comparar los modelos tedricos con la diversidad de
toda una biocenosis, incluyendo macro y microfauna,
carnivoros y herbivoros, artiodactilos y roedores. A
este error metodoldgico se suma un defecto del pro-
pio registro ya que la abundancia de cada especie en
la muestra no es unicamente dependiente del tamafio
de su poblacion en la paleobiocenosis. Atin admitien-
do que en la acumulacion no hayan intervenido agen-
tes selectivos, la abundancia de una especie en la
muestra dependera del tamafio de la poblacion y de la
tasa de mortalidad especifica de la especie, cuya rela-
cién llega a ser de 25:1 entre una musarafia y un ele-
fante (WESTERN, 1980). La tasa de mortalidad real de
una poblacion concreta depende de las condiciones
ambientales y de la tasa especifica, que es parte de la
estrategia de la especie y funcion de su tamafio cor-
poral. Traducido a los términos que nos interesan,
esto significa que si tuviéramos una poblacion de ele-
fantes y otra de musarafias con el mismo numero de
individuos, la segunda produciria en un afio 25 veces
mas cadaveres que la primera. Este es sin duda un
ejemplo extremo, que ademas viola la premisa de
incluir solamente en el analisis especies ecologica-
mente semejantes. Sin embargo, la tasa de mortalidad
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especifica de un Kongoni (Alcelaphus buselaphus),
es del 26% y la de un bufalo (Synceros cafer) del 17
% (WESTERN, 1980). La diferencia es mucho menor
que en el caso anterior, pero sin duda tiene su influen-
cia en el analisis. A esto hay que afiadir que los pro-
cesos de acumulacion y diagénesis introducen con
frecuencia sesgos que determinan que nuestra colec-
cién de fosiles no se corresponda con lo que seria un
muestreo al azar de la paleobiocenosis.

No obstante, es preciso sefialar que estas objecio-
nes no significan que no puedan aplicarse estos
modelos a estudios paleoecologicos, si no simple-
mente que hay que tener presentes sus restricciones.
Asi, los modelos que asumen nichos contiguos pue-
den aplicarse a especies de un mismo “gremio”
(guild) presentes en un yacimiento. El problema de la
diferente abundancia en el registro en funcion de la
tasa de mortalidad puede también subsanarse facil-
mente si se seleccionan para el analisis especies de
tamafios similares. Un buen ejemplo de este tipo de
estudios podemos verlo en DAAMS et al., 1999, don-
de ademads se intenta corregir el efecto que tienen
diferentes tamafios muestrales, o yacimientos de
diferente riqueza de restos, cuando se compara la
diversidad o la riqueza de especies. Ver también VAN
DaM (1997), donde se describe un método para
corregir el efecto de la tasa de renovacion de las
poblaciones sobre la proporcion de cada especie en la
muestra fosil.

Estructura de comunidades

Se entiende por comunidad bioldgica el conjunto
de organismos que viven en un area geografica con-
creta, y que mantienen entre si relaciones de intensi-
dad variable (MARGALEFF, 1991). La estructura de la
comunidad seria el conjunto de nichos ecologicos
ocupados por todas las especies que componen dicha
comunidad (ANDREWS, 1996). Los métodos de que
hablaremos a continuacion pretenden describir esa
estructura usando una o varias variables que definan
los distintos nichos. El objetivo es comparar la
estructura de las comunidades fosiles con la de
comunidades actuales y reconstruir asi el paleoam-
biente. El concepto tedrico que justifica este proce-
der es la “convergencia en la estructura de las comu-
nidades”, un principio segun el cual comunidades
que han evolucionado en ambientes similares tienen
estructuras semejantes (Copy & MOONEY, 1978,
CROWDER, 1980). Cabe aqui sefialar una limitacion
que debe tenerse presente. En las comunidades actua-
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les observamos el “nicho realizado” de cada especie
que la compone, pero para las especies fosiles sola-
mente podemos inferir el “nicho potencial”, que no
siempre tiene que ser coincidente con el realmente
realizado por la especie en esa paleobiocenosis con-
creta. No obstante, la importancia de esta limitacion
serd directamente proporcional al grado de precision
con que pretendamos caracterizar los nichos, siendo
despreciable en muchos casos.

Aunque sin hacer explicita esta base tedrica,
LEGENDRE (1986, 1989) desarrolld el método de los
cenogramas siguiendo estos mismos principios,
sobre una idea previa de VALVERDE (1967). Los ceno-
gramas utilizan como Unica variable para describir la
estructura de la comunidad la distribucion de pesos
de las especies presentes en la misma (figura 4.A),
excluyendo quirdpteros y carnivoros. En la mayoria
de trabajos que aplican este método las comparacio-
nes entre la distribucion de pesos de diferentes
comunidades se establecen sin recurrir a tratamientos
numéricos ni procedimientos estadisticos. El autor
del método dicto tres reglas empiricas para la inter-
pretacion de las graficas resultantes de su aplicacion
(LEGENDRE, 1986), basandose en las faunas de 42
localidades actuales. La primera regla dice que la rec-
ta definida por las “micropresas”, especies menores
de 500 g, es mas inclinada cuanto mas calido es el
medio. La segunda regla defiende que cuanto mas
arido es el ambiente mayor es la pendiente de
“macropresas”, especies mayores de 500 gr. Por ulti-
mo, la tercera regla dice que el salto en las tallas
medias es mayor cuanto mas abierta es la vegetacion.
(figura 4). Sin embargo, estas variables ambientales a
las que se refieren las reglas no estaban cuantificadas
en la base de datos original empleada por dicho autor.
La validez de dichas reglas ha sido puesta en cuestion
por el trabajo de revision de uno de nosotros (RODRI-
GUEZ, 1999), en el que se emplea una base de datos
mas amplia y en la que también se incluyen variables
fisicas, a partir de la cual se someten las reglas enun-
ciadas por LEGENDRE (1986) a tests estadisticos. Un
problema afiadido es que la estructura de tamaflos de
una comunidad puede verse afectada por factores his-
toricos y biogeograficos, no relacionados con el
ambiente, problema descrito por CROFT (2001) en su
trabajo sobre faunas de Sudamérica previas al Gran
Intercambio Faunistico.

El método de la diversidad ecologica, ideado por
FLEMMING (1973) e introducido en paleoecologia por
P. ANDREWS (ANDREWS et al., 1979), emplea tres
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variables para definir el nicho de cada especie: el
peso, la adaptacion locomotora y el tipo de alimen-
tacion. Los métodos empleados para comparar unas
comunidades con otras incluyen desde la simple ins-
peccion visual de graficas, hasta estadistica univa-
riante y multivariante (ANDREWS, 1992, 1996; Hoo-
KER, 1994; REED, 1998). Este método se ha aplicado
fundamentalmente a comunidades tropicales, donde
ha dado buenos resultados, permitiendo distinguir
entre comunidades de sabana, de bosque tropical,
pradera, etc. (ANDREWS et al., 1979; ANDREWS, 1992;
ReED, 1998). Sin embargo, la extrapolacion directa
de los resultados a comunidades del Holartico requie-
re cierta precaucion, pues los patrones observados en
la estructura de comunidades actuales de Eurasia y
Norteamérica no son los mismos que se observan en
comunidades tropicales (RODRIGUEZ, 1997, 2001). En
la figura 5 vemos un caso que ejemplifica este pro-
blema. Las proporciones de mamiferos con adapta-
ciones arboricolas y pastadoras se ha citado con fre-
cuencia como util para discriminar entre tipos de
habitat (v.g. ANDREWS et al., 1979; REED, 1998) sin
embargo, aunque esta norma es util en el tropico no
es igualmente valida en el Holartico (figura 5).

Otros métodos

Cuando hablamos de la comunidad de mamiferos
estamos en realidad refiriéndonos a una taxocenosis
(MARGALEF, 1991), la comunidad seria el conjunto de
seres vivos que habitan una region. Sin embargo,
podemos considerar la comunidad de mamiferos
como un subsistema con entidad propia (VALVERDE,
1967). En la discusion precedente nos hemos centra-
do en los métodos que tratan la comunidad de mami-
feros en su conjunto, si bien no podemos dejar de
mencionar otros trabajos que se centran en el estudio
de taxocenosis de menor rango. En particular cabe
destacar los trabajos realizados sobre taxocenosis de
roedores, que generalmente tienen como objetivo la
inferencia de las condiciones paleoclimaticas. Un
grupo de metodologias basan sus inferencias en los
requerimientos o caracteristicas ecologicas de las
especies que aparecen en cada asociacion, inferidos a
su vez a partir de estudios ecomorfologicos o por
extrapolacion a partir de especies proximas actuales
(VAN DER WEERD & DAAMS, 1978; DAAMS & VAN DER
MEULEN, 1984; vaN DaaMm & WELTIE, 1999). Estos
trabajos suelen tener un ambito regional y pretenden
recoger las tendencias climaticas a muy largo plazo,
aportando interesantes resultados. Sin embargo, coin-
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Figura 4.- a) Cenograma de la comunidad de mamiferos de Dofiana seglin LEGENDRE (1989). En abscisas se disponen las especies por
tamafio decreciente y en ordenadas el logaritmo de su peso en gramos. Las variables empleadas en la interpretacion de la grafica son la
inclinacion de las rectas de las macropresas y las micropresas, asi como el espacio entre ambas. Circulos: depredadores; cuadrados: pre-
sas. b) Ejemplo de varias comunidades africanas en un gradiente de humedad, temperatura y fisionomia de la vegetacion segun LEGEN-
DRE (1989).

Figure 4.- a) Cenogram of the mammalian community from Dofiana National Park according to LEGENDRE (1989). The species are
arranged by size in the X-axis versus the log body weight (in grams) in the Y-axis. The slope of the line of macro- and micropreys and the
gap in the medium size species are the variables used in the interpretation of cenograms. Open dots: predators, squares: preys. b) Ceno-

grams of some African communities in a gradient of humidity, temperature and vegetation structure.

cidimos con ANDREWS (1996) en la necesidad de una
cierta prudencia a la hora de extrapolar las caracte-
risticas de especies actuales a las fosiles, ya que
podemos caer en un actualismo a ultranza que niegue
la propia posibilidad de evolucion, al suponer que
todas las especies de una familia han mantenido
siempre las mismas estrategias reproductoras, de ali-
mentacion etc, a lo largo de millones de afios. Otros
trabajos tratan de estimar, a veces con pretendida
gran precision, valores de variables como precipita-
cién anual o temperatura media a partir del nimero
de especies de determinados taxa (MONTUIRE ef al.,
1997, MONTUIRE, 1999) mediante interpolacion en
rectas de regresion calculadas a partir de la distribu-
cién actual de dichos taxa. En este caso cabe también
sefialar la misma restriccion respecto a suponer que
las relaciones entre la distribucion de los taxa consi-
derados y el clima se ha mantenido inmutable a lo
largo del tiempo geologico.

Para finalizar cabe tambien mencionar la necesi-
dad de explorar nuevas metodologias para analizar la

estructura de las comunidades, no aplicadas todavia
en paleoecoldgia. Un buen ejemplo es el método
desarrollado por SHEPHERD (1998) para describir la
diversidad morfologica en comunidades actuales de
Norteamérica empleando el Analisis de Componen-
tes Principales para establecer diferencias morfoldgi-
cas entre especies.

SOLUCIONES DE FUTURO

El estudio de la estructura de las paleocomunida-
des y su comparacion con la de comunidades actua-
les es un campo que, sin duda, debe continuar su
expansion. Sin embargo, para que los frutos sean lo
mas solidos posible es preciso corregir algunos erro-
res del pasado, l6gicos cuando una disciplina esta en
sus inicios. Con este objetivo en mente nos permiti-
mos sugerir algunas normas que pensamos deberian
ser observadas en todos los trabajos de este tipo, cen-
trandonos especialmente en aquellos casos en que el
objetivo es la reconstruccion paleoambiental. Cabe
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Figure 5.- Relationship between the proportion of grazers and tree-dwelling mammals in recent holarctic (a) and tropical (b) communi-
ties. Open triangles: grasslands; open diamonds: savannahs, open dots: deserts and semideserts; black triangles: temperate and scle-
rophyllous forests; black squares: temperate mountain systems; crosses: semi-aquatic ecosystems; black dots: tropical forests. Data from

RoDRIGUEZ (2001).

sefialar que estas normas son igualmente validas
cuando se trata con taxocenosis de menor rango.

El método empleado para describir la estructura
de una comunidad deberia descomponer cada nicho
en tantas variables como sea posible, con el fin de
poder comparar la estructura de paleocomunidades
que no tengan analogos actuales.

Cuando se pretende inferir los valores de variables
fisicas (temperatura, precipitacion...) o el aspecto de
la vegetacion a partir de las variables que describen la
estructura de la comunidad es preciso partir una base
de datos de comunidades actuales en la que se inclu-
yan esas variables fisicas, ya sea como variables con-
tinuas o discretas, con el fin de poder cuantificar las
relaciones en caso de que existan.

Para emplear una relacion entre la estructura de la
comunidad y variables ambientales para una recons-
truccion paleoambiental debe constatarse primero
una relacion de dependencia entre ambas variables.
Como paso previo, deben emplearse métodos esta-
disticos para contrastar la hipotesis de que las varia-
bles en cuestion estan correlacionadas. No deberia
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emplearse con fines inductivos ninguna relacion que
no sea estadisticamente significativa en las comuni-
dades actuales.

La muestra de comunidades actuales debe ser ade-
cuada y suficientemente amplia para recoger la posi-
ble variabilidad existente. Esta muestra deberia
incluir los posibles biomas que, a priori, suponemos
que podrian existir en la region de donde procede el
yacimiento durante el periodo de estudio, o bien los
biomas que actualmente encontramos en las regiones
geograficas que tienen un clima semejante al que se
infiere (a priori) que debid haber en el periodo de
estudio.

Si se observa que determinadas relaciones solo se
cumplen en un area biogeografica determinada, no
deben extrapolarse estas relaciones a otras areas o
biomas, salvo que exista un conocimiento tedrico de
los mecanismos causales de esta relacion que justifi-
que su generalizacion. En ausencia de este marco teo-
rico, estas relaciones solo deberian ser aplicadas a la
interpretacion de comunidades fosiles si previamente
se ha comprobado su validez para el periodo y region
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de estudio, mediante la contrastacion con evidencias
independientes.

Dos ejemplos recientes de trabajos que pretenden
seguir estas premisas son HERNANDEZ FERNANDEZ
(2001) y RopriGuez (2001)

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La Paleoecologia de mamiferos es una rama joven
del arbol de la ciencia, y como tal adolece de los
mismos problemas que cualquier otra disciplina inci-
piente. Asi, la mayoria de trabajos realizados hasta la
fecha corresponden a lo que seria una fase descripti-
va de esta ciencia. En este caso, los objetos a descri-
bir son el paisaje, reconstruccion paleoambiental, o la
forma de vida de una especie concreta (que muchas
veces se usa después para la reconstruccion paisajis-
tica, entendida ésta en un sentido lato, es decir, como
variaciones en la temperatura o la humedad, tipo de
vegetacion, etc.). Es necesario, pues, trascender esta
fase descriptiva para pasar a estudiar y entender los
procesos ecoldgicos que suceden a lo largo del tiem-
po. Es precisamente esta dimension temporal, diacro-
nica, la que confiere a la Paleoecologia una entidad
diferente a la Neoecologia, que solamente puede
estudiar los procesos en periodos de tiempo muy bre-
ves, instantaneos desde el punto de vista de la evolu-
cion biologica. Los estudios paleoecoldgicos deben,
por tanto, pasar a una fase en la que se describan los
procesos observados y se construyan modelos que los
expliquen, en lugar de limitarnos inicamente a infe-
rir unas condiciones estaticas en un instante del pasa-
do. No queremos decir con esto que deban abando-
narse totalmente los trabajos clasicos cuyos fines son
reconstruir ambientes del pasado o la forma de vida
de una determinada especie, ya que muchas veces
estas informaciones son datos complementarios
importantes y ttiles para investigadores de este y de
otros campos. De lo que se trata es de ampliar nues-
tros objetivos. En realidad este llamamiento a cam-
biar de objetivos no es nada nuevo, esta implicito en
el concepto de Paleoecologia Evolutiva entendida
como el estudio del contexto bidtico y abidtico de los
organismos fosiles y la influencia de dicho contexto
en la evolucion de linajes y morfotipos (WING et al,
1992). Claramente, los trabajos que han predomina-
do hasta el momento, de reconstruccion paleoam-
biental, no entran dentro del campo de la Paleoecolo-
gia Evolutiva.

Inferencia paleoecologica en mamiferos cenozoicos: limitaciones metodologicas

Nos enfrentamos ahora a la pregunta de qué
medios debemos emplear para conseguir estos fines.
El actualismo ha sido siempre nuestra herramienta
basica, y necesariamente deberd seguir siéndolo. Sin
embargo, precisamente por ello, porque constituye
los cimientos sobre los que edificamos toda nuestra
construccion, debe necesariamente ser una base soli-
da. Es imprescindible recoger la méaxima informacion
posible sobre los procesos actuales y mantener el
maximo rigor a la hora de extraer del presente las
reglas que vamos a extrapolar al pasado para estudiar
éste. Nuestra capacidad para realizar inferencias fia-
bles acerca del registro fosil es directamente propor-
cional a nuestro conocimiento y capacidad de com-
prension de los procesos que ocurren en la actuali-
dad. Como ha quedado patente a lo largo del texto,
muchos de los estudios de Paleoecologia han fallado
en este aspecto. Se han obviado factores determinan-
tes a la hora de proponer modelos, tales son los casos
ya comentados del efecto de la filogenia sobre los
estudios comparados o los efectos de la historia bio-
geografica o la mano del hombre sobre la estructura,
diversidad y composicion de las comunidades actua-
les. Quizas lo que mas llama la atencion es la exis-
tencia de un conocimiento suficientemente amplio
sobre este tema que no se ha tenido en cuenta al rea-
lizar muchos estudios.

Por otro lado, el presente tiene que proporcionar-
nos el método, pero no la respuesta. La respuesta
debemos buscarla en los fosiles. Si, por ejemplo, que-
remos contrastar la hipotesis de que un cambio mor-
fologico es respuesta a una determinada presion
ambiental, debemos cuantificar ambas variables en
los fosiles. Aqui el problema es, obviamente, encon-
trar una buena aproximacion a la variable ambiental,
ya que practicamente nunca podremos hacer una
medida directa de la misma. Pero esto no es un pro-
blema, en muchas otras disciplinas historicas se tra-
baja con variables que son aproximaciones de la
variable de interés. Siguiendo con el ejemplo, si
nuestra hipdtesis es que un cambio morfologico res-
ponde a un cambio en la temperatura, el plantea-
miento debe ser seguir ese cambio morfologico en
una linea evolutiva y contrastar su correlacion con
una variable que nos aproxime la variable “tempera-
tura”, por ejemplo, la concentracion de un is6topo
que sea dependiente de la temperatura. Si repetimos
el estudio con diferentes lineas evolutivas nuestro
resultado sera cada vez mas robusto. Si tenemos éxi-
to habremos conseguido un doble objetivo. Hemos
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identificado el proceso, que luego podremos modeli-
zar, y ademds tendremos una base firme para dar la
vuelta al enfoque si nos interesa. Es decir, ahora si
podemos utilizar el caracter morfoldgico como indi-
cador ambiental en nuevos estudios.

Aunque ya se menciond en la introduccién no esta
de mas recordar uno de los problemas fundamentales
a los que se enfrentan los cientificos a la hora de rea-
lizar estudios de Paleoecologia: los sesgos presentes
en el registro fosil debido a los procesos de forma-
cion (acumulacion y diagénesis) de los yacimientos.
No vamos a extendernos en este aspecto, pero no
seria correcto obviar una de las limitaciones funda-
mentales de la Paleoecologia, objeto de estudio de la
Tafonomia.

Concluyendo, en nuestra opinion, la Paleoecolo-
gia de mamiferos es uno de los campos de la Paleo-
biologia con mas posibilidades de futuro. Aunque
desde el enfoque de la neoecologia pueden también
abordarse algunos problemas de la ecologia evoluti-
va, es el estudio de los fosiles el que puede acercar-
nos a un conocimiento profundo de los procesos eco-
légicos ocurridos en el tiempo geologico. Temas
como el cambio morfologico y la especiacion frente
a las migraciones, como respuesta a presiones
ambientales; la existencia, 0 no, de las biocenosis
como entidades reales, dotadas de propiedades emer-
gentes; la comprension de los procesos de extincion;
o el estudio de los procesos de coevolucion, son cam-
pos abiertos para los paleoecologos. Por otra parte, en
un mundo como el actual, acuciado por las incogni-
tas frente a la respuesta de los organismos y ecosiste-
mas a los cambios ambientales, por una u otra causa,
solo la comprension de los procesos por los que se
producen esas respuestas puede permitir predecirlas
y tomar decisiones adecuadas. Y solo el estudio de
los procesos a largo plazo puede proporcionarnos esa
comprension.
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