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Abstract

This study evaluates statistically the relation between the dynamics associated to
diversity for decapods during the las 135 Ma. Analyzing their relationship with global
patterns and their geological context. Our results indicate a strong correlation
between the extinction and origination rates, with a maximum during the climate
period known as “Green House” (100 — 37.5 Ma), which indicates an increase in the
effects from biotic factors such as interspecies competition. Furthermore, we
observed extinction events overlapping with global climatic events (OAEs), which in
turn indicates a control from abiotic factors in these dynamics. Moreover, we observe
a relation between intervals of reef development during the Cretaceous and
origination events during the same periods. These patterns can be interpreted as a
result of the complicated logistic growth model, in which both biotic and abiotic factor

play a fundamental role in evolutionary process across time.

Resumen

Este estudio evalua estadisticamente la relacion entre las dinamicas asociadas a la
diversidad para los decapodos durante los ultimos 135 Ma. Analizar su relacion con
los patrones a nivel global y con su contexto geoldgico. Nuestros resultados
sugieren la existencia de una fuerte correlacién entre la extincién y la originacion
con un maximo durante el periodo climatico de “Green House” (100 — 37.5 Ma), lo
que indica un aumento en los efectos de factores bidticos como la competencia
interespecifica. Adicionalmente se observé que los eventos de extincién coinciden

en muchos casos con eventos climaticos globales (OAEs), lo que parece indicar



controles abioticos fuertes en las dinamicas de diversidad. Por otro lado, se
evidencia la relacion que existe entre los periodos de crecimiento arrecifal durante
el Cretacico con los eventos de originacién durante los mismos periodos. Estos
patrones han sido interpretados como el reflejo del modelo de crecimiento logistico
complejo, en el que factores bidticos y abidticos juegan un papel fundamental en

procesos evolutivos a lo largo del tiempo.
1. Introduccion.

En términos paleontoldgicos, diversidad se define como el numero de taxones
unicos dentro de una muestra (Riqueza Taxondmica) (Whittaker, 1972) y la manera
de representar este parametro a lo largo del tiempo es a través de la construccion
de curvas de diversidad. A partir de estas, es posible probar hipotesis acerca de las
posibles variables abioticas y bioticas que controlan su aumento y disminucion
(Foote y Miller, 2007). Asociados a los calculos de diversidad en el tiempo geoldgico,
existen varios problemas los cuales alejan estas curvas de las sefales biolégicas
reales (Foote y Miller, 2007). EI mas importante entre estos es el conocido “Pull of
the Recent” (Foote y Miller, 2007). Este consiste en la inflacion artificial de la
diversidad a medida que se acerca al presente debido a que la biota reciente cuenta
con un muestreo mas completo asociado al aumento en la conservacién del registro
geoldgico (Raup, 1979). Esto se traduce a que géneros jévenes cuenten con rangos
estratigraficos mas extensos y por ende incrementos en la diversidad calculada; por
el contrario, géneros mas antiguos no cuentan con esta ventaja y tienen rangos
estratigraficos menores y como resultado una baja diversidad artificial (Jablonsky,
2003). Afortunadamente existen métodos como “First Differences” y “Generalized
Differences” que minimizan este efecto, como lo ha mostrado McKinney y Oyen
(1989).

Adicionalmente dentro de estos intervalos de tiempo en donde se determina la
diversidad, es posible calcular tasas tanto de originacion como de extincion. Estas
se construyen a partir de la clasificacién y conteo de los taxones que existen dentro
de un intervalo (Foote, 2000a). A partir del analisis de estas tasas, es posible

calcular la diversidad dentro de un intervalo (Bambach, 1999). Al igual que con las



curvas de diversidad; existen problemas asociados a estas tasas los cuales
distorsionan sefales biolégicas reales (Pease, 1992). Utilizando el método de
“Cross-Boundary”, el cual consiste en calcular el numero de taxones que cruzan un
intervalo, se elimina el problema asociado al “Lazarus-effect” (Bambach, 1999). Esto
se logra restando el numero de taxones que no cruzan un intervalo al numero total

de taxones.

El registro fosil de crustaceos decapodos ha sido previamente reportado tanto en
las Américas tropicales como subtropicales. Aunque existen trabajos previos en
areas mas localizadas, Golfo de México (Schweitzer, Feldmann, Gonzales-Barba,
& Vega, 2002), Sur América (Feldmann et al., 1995; Feldmann et al.,1996;
Feldmann et al., 1999), no se habia realizado un estudio que comprendiera una
region tan amplia. La base de datos utilizada para este trabajo consta de 170
géneros de decapodos, los cuales se encuentran distribuidos desde Brasil hasta
México (Fig. 1). La base de datos se extiende desde el Cretacico Inferior hasta el
presente (135 — 0 Ma).

El presente trabajo busca examinar las dinamicas asociadas a la diversidad en
decapodos a través de una parte de su historia fésil (135 - 0 Ma) y describir de
manera analitica sus patrones de diversidad (Cardenas y Harries, 2010). La base
del estudio consiste en utilizar analisis de series de tiempo sobre las dinamicas de
diversidad (i.e. diversidad, tasas de extincion y originacion) con el fin de encontrar

relaciones estadisticas significativas (Cardenas y Harries, 2016).

2. Métodos

2.1 Datos
El presente trabajo fue construido a partir de una compilacién de 170 géneros de

decapodos localizados entre los 29 grados de latitud norte y sur de América durante
un intervalo temporal que comprende los ultimos 135 millones de afos (Tabla 1).
Los datos fueron obtenidos a partir de una recopilacion de Decapodos Luque et al.
(2017). Ademas, antes de cualquier calculo en las dinamicas de diversidad (i.e.

diversidad, tasas de extincion y tasas de originacion) los rangos estratigraficos de



los 170 géneros fueron divididos en intervalos de tiempo de 0.1 millones de afios

para poder calcular intervalos de confianza cada milléon de afios (Fig. 1).

2.2 Calculos de la Diversidad

Debido a que el numero total de especimenes en un intervalo no representa
adecuadamente la diversidad presente en este. El calculo de la diversidad utilizado
en este estudio fue con base en el método “boundary-crosser” (BC) (Bambach,
1999). Ademas, este método permite reducir los efectos monografico y
laggersttaten, los cuales son producidos por el reporte de una gran cantidad de taxa
no registrada en otras localidades y estas, incrementan el numero de géneros en
los intervalos excepcionalmente muestreados (Bambach, 1999). Por otro lado,
considerar el numero total de géneros en un intervalo como la diversidad presente
supone que todas las originaciones de nuevos géneros ocurrieron antes que
cualquier extincién. Con esto en mente, una representacién valida de la diversidad
presente consiste en contar el nuUmero de géneros que cruzan un intervalo de tiempo
dado. Asi, esta es calculada restando el numero de géneros que terminan dentro
del intervalo, del total del intervalo, el restante consiste en el numero de géneros
que “cruzara” el intervalo (Bambach, 1999). De esta forma se evita el problema del
efecto Lazaro causado por la falta de informacion en el registro geoldgico asociado
a intervalos individuales. Finalmente, el método BC fue preferido para estos calculos
por sobre procedimientos de submuestreo (i.e. “shareholder quorom subsampling”;
Alroy, 2010), principalmente porque estas metodologias requieren informacion
relacionada a la abundancia de los géneros, la cual no esta disponible para los

decapodos utilizados en este estudio.

2.3 Tasas de extincion y originacion

Para el calculo de las tasas de originacién y extincion se utilizé el método “per-
capita” (Foote, 2000). Segun esta técnica, el calculo de tasas comienza con una
tabulacion del numero de eventos ocurridos dentro de un intervalo dado y estos son
normalizados por una media de diversidad y la duracion temporal del intervalo de

tiempo escogido. (Foote, 2000). EI célculo de las tasas utilizado en esta



metodologia proviene mas de la teoria de ramas que de una normalizacién. Hay
que tener en cuenta que debido a que no todos los taxones presentes en un intervalo
de tiempo dado lo cruzan; quizas la diversidad total de un intervalo probablemente
sobre estima el numero de especies en riesgo de extincién (Cardenas y Harries,
2016). El método ‘per-capita rates” solucionan este inconveniente debido a que
realizan censos en estos momentos criticos (i.e. techo y base del intervalo)
(Foote,2000) (Cardenas y Harries, 2016). Adicionalmente, debido a que los datos
de originacion y extincidon estan dados con base en la primera y ultima ocurrencia
de la taxa, se decidio optar por el método “per-capita-rate” (Foote, 2000), sobre otras
técnicas como el “three timers”, debido a que este ultimo requiere la ocurrencia fosil

para su calculo (Cardenas y Harries, 2016).
2.3 Paleocoordenadas

Con el fin de separar las ocurrencias fosiles entre tropicales y extra tropicales, se
determinaron paleo-latitudes y longitudes aproximadas a partir de la ocurrencia
geografica actual de las localidades fosiliferas mediante las reconstrucciones
paleogeograficas globales de Scotese (1997). Luego, se dividieron los datos entre
los que se ubicaban entre las latitudes 23.5 N y 23.5 S como tropicales y las

muestras fuera de este intervalo se clasificaron como extra tropicales.
2.4 Correlaciones

Con el fin de evitar falsas correlaciones como resultado de autocorrelacion serial y
tendencias seculares “ruidosas” (McKinney y Oyen, 1989), se utilizé primero el
método de “First differences” en donde se compara la serie con el siguiente dato (y
- yt-1). Después se utilizo el método “Generalized differences” sobre los datos antes
de aplicar cualquier método de autocorrelacion. ElI método de “Generalized
differences” utiliza el coeficiente serial en conjunto con el método “First differences”
para estandarizar los efectos de la contingencia comparando ambas variables en el

mismo periodo de tiempo (McKinney y Oyen, 1989).

Con el objetivo de examinar las relaciones entre las dinamicas de diversidad (tasa
de extincién y originacion) y los cambios de riqueza de especies (diversidad



presente), teniendo en cuenta la distribucion no normal de las variables, se utilizo el
coeficiente de correlacion de Spearman. Adicionalmente, se examind si estas
dinamicas presentaban cambios en funcion de la latitud donde se encontraban estos
organismos (i.e. tropicales y extra tropicales). Por ultimo, se examinaron los
cambios en estas dinamicas cuando se almacenaban en intervalos de modelos
climaticos, los cuales incluyen “Mixed House”, caracterizado tanto por periodos de
temperaturas calidas (Littler et al., 2011) como de temperaturas templadas (Frakes
et al., 1992; Veizer et al, 2000) el cual tuvo lugar entre ~170 a ~100 Ma (Bajociense
- Albiense), una fase “Green House” (Miller et al,2005) caracterizada por
temperaturas calidas, la cual tuvo lugar entre ~100 a 37.5 Ma (Cenomaniense tardio
— Eoceno temprano) y una fase “lce House” (Miller et al, 2005) caracterizada por
temperaturas templadas, la cual tuvo lugar entre ~37.5 a 0 Ma (Eoceno tardio al

presente).

Para evaluar los tiempos de respuesta de las variables se utilizé el método de “cross
correlation” (Davies,1986), con un /ag variable de hasta 20 posiciones (-10 a 10).
Conceptualmente, una serie de tiempo se mantiene en una posicion fija mientras
que la otra se mueve con el fin de encontrar el mayor valor de correlacion. Este
método fue utilizado para los diferentes conjuntos (completos, tropicales, extra
tropicales) y ademas sobre los distintos modelos climaticos (Mixed House, Green

House, Ice House).
2.4 Factores bidticos

Finalmente, para determinar la relacion que existe entre la presencia de arrecifes y
los eventos de extincion y originacion en el grupo decapoda neotropical, se utilizé la
tabla propuesta por Jhonson y Kauffman (1988) para compararla con los eventos
de extincién y originacion. En esta se analiza la historia y el desarrollo de los
arrecifes en la provincia Caribe de Tethys durante el Cretacico y se muestran los
periodos de desarrollo arrecifal, representados por simbolos de calizas y “mounds”.
Adicionalmente, se muestran los periodos de tectdnica intensa y actividad volcanica,
los cuales inhiben el desarrollo de arrecifes; estos estan representados por

conglomerados.



3. Resultados

3.1 Diversidad

Al examinar los patrones de diversidad para los decapodos se observd, que en
general, la diversidad presenta una tendencia positiva con un gran numero de
géneros hacia el presente (Fig. 2). Al principio de la serie (135-120 Ma) se observa
un valor bajo en cuanto a la diversidad (DP = 2 ). Después desde los 120 Ma (DP =
5) hasta los 113 Ma (DP = 11) se observan aumentos en la diversidad con un
aumento intermedio a los 115 Ma (DP =7) .A los 110 Ma se observa una caida en
la diversidad (DP = 7) seguido de un aumento a los 105 Ma (DP = 9). A los 100 Ma,
se observa una caida abrupta en la diversidad (DP = 2) (Fig. 2).Posterior a esto, la
diversidad se mantiene relativamente baja (DP = 4 ) hasta los ~72 Ma donde se
observa un incremento en la diversidad (Diversidad = 14). Después, a los ~66 Ma,
(Limite K/Pg) se observa una caida abrupta en la diversidad (DP =4). En 61 Ma y
en 55 Ma se observan aumentos en la diversidad (DP = 6, DP = 13) (Fig. 2). Entre
54 y 47 Ma la diversidad se mantiene igual. A 47 Ma se observa un incremento en
la diversidad (DP = 20) y a 41 se observa una disminucion (DP = 18). A 33 Ma se
observa una caida en la diversidad (DP = 15). Posteriormente, la diversidad se
mantiene hasta los 24 Ma en donde se observa un gran incremento en la diversidad
(DP = 50), el mayor valor para la diversidad en toda la serie. A 15 Ma se observa
una caida en la diversidad (DP = 26). A los 11 Ma se observa un aumento en la
diversidad (DP = 32) (Fig. 2). Después a los 5 Ma se observa una caida en la
diversidad (DP = 29). A 3 y 2 Ma se observa un incremento en la diversidad (DP =
40, DP =41).

El patron de diversidad para los organismos tropicales tiene un comportamiento muy
similar en cuanto a las tendencias con la curva para el set de datos completo,
compartiendo intervalos similares de aumentos y disminuciones (Fig. 2). En
comparacion, la curva de diversidad para los organismos extra tropicales presenta
una magnitud mucho menor que las otras dos debido al menor numero de géneros

dentro de este set de datos (62 géneros). De 135 Ma hasta los 114 la diversidad se



mantiene en 0. En 113 Ma y en 105 Ma aumenta (DP = 1, DP = 2). En 100 Ma esta
disminuye a 0 y se mantiene asi hasta 93 Ma donde aumenta (DP = 1). Luego a 90
Ma disminuye nuevamente a 0 y se mantiene asi hasta 72 Ma donde aumenta (DP
= 5). A ~66 (Limite K/Pg) disminuye la diversidad (DP = 2). A 61 Ma y 56 Ma se
observan aumentos en la diversidad (DP = 5, DP = 8) . De 55 Ma hasta 42 Ma la
diversidad se mantiene constante. A 41 Ma se observa un incremento en la
diversidad (DP = 10) y luego a 33 Ma se observa una disminucion (DP = 1). Después
la diversidad se mantiene igual hasta los 23 Ma donde se observa un aumento (DP
= 6) y se mantiene hasta 16 Ma. A 15 Ma se observa una disminucion (DP = 1) y
esta se mantiene hasta los 3 Ma. A 2 Ma y 1 Ma se observan incrementos en la
diversidad (DP = 2, DP = 8)(Fig. 2).

3.2 Tasa de Extincion y Originacién

En general los eventos en las tasas de originacion y extincion se presentan de forma
esporadica con amplios intervalos en donde ambos valores son iguales a cero, para
todos los sets de datos(Fig. 2). Para el set de datos completos se observa el primer
evento a 135 Ma (TO = 2), después a 133 se presenta un evento de extincion (TE
= 0.68). De 132 Ma a 121 Ma solo se observa un evento de extincion a 126 Ma (TO
= 0.73). A 119 Ma se observan un evento de extincion (TE = 1.59) y un evento de
originacion (TO = 0.69). A 114 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.34)
y a 112 se observa otro evento de originacion (TO = 1.02) y uno de extincion (TE =
0.57). A 109 Ma se observa un evento de extincion (TE = 0.45). A 104 Ma se observa
un evento de originacioén (TO = 0.4) y un evento de extincion(TE = 0.15). A 100 Ma
se observa un evento de originacion (TO = 0.68) y un evento de extincion (TE =
2.15). Después a 93 Ma se observa un evento de extincion (TE = 0.72) seguido de
otro evento de originacion a 92 Ma (TO = 0.67). Después se observa un evento de
extincion a 89 Ma (TE = 0.7). A 84 Ma se observa un evento de originacién (TO =
1.56). A 72 Ma se observa un evento de originacion (TO = 1.94) y un evento de
extincion (TE = 0.85). A 68 Ma se observa un evento de extincion (TE = 0.22). A 65
Ma (Limite K/Pg) se observa un gran evento de extincién (TE = 1.87) acompafiado

de un evento de originacién (TO = 0.92). A 60 Ma se observa un evento de



originacion (TO = 0.79) y un evento de extincion (TE = 0.22). A 58 Ma se observa
un evento de originacion (TO = 0.16) y un evento de extincion (TE = 0.42). A 55 Ma
se observa un evento de originacion (TO = 1.55) y un evento de extincion (TE =
0.58). A 47 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.72) y uno de extincion
(TE = 0.48). A 41 Ma se observa un evento de originacion (TE = 0.14) y uno de
extincion (TE = 0.09). A 33 Ma se observa un evento de extincién (TE = 0.32). A 22
Ma se observa un evento de originaciéon (TO = 1.64) y un evento de extincién (TE =
0.33). A 15 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.04) y en evento de
extincion (TE = 0.71). A 11 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.03). A
5 Ma se observa un evento de originacion (TE = 0.16) y un evento de extincion (TE
= 0.19).Para 3 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.32) y un evento de
extincion (TE = 0.06). Para 2 Ma se observa un evento de originacion (TO =
0.23)(Fig. 2).

El patron de las tasas de originacion y extincion para los organismos tropicales tiene
un comportamiento muy similar en cuanto a las tendencias con la curva para el set
de datos completo, compartiendo la mayoria de los eventos, aunque con
magnitudes ligeramente diferentes (Fig. 2). En comparacién, las tasas de
originaciéon y extincion para los organismos extra tropicales presentan menos
eventos que el set de datos completos debido al menor numero de géneros dentro
de este set de datos (62 géneros). A 104 Ma se observa el primer evento de
originacion (TO = 0.70). A 68 Ma se registra un evento de originacion (TO = 0.22)
y un evento de extincion (TE = 0.22). A 60 Ma se registra un evento de originacién
(TO = 0.70). A 58 Ma se registra un evento de extincion (TE = 0.68). A 55 Ma se
observa un evento de originacion (TO = 2.14) y un evento de extincién (TE = 1.07).
A 47 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.98) y un evento de extincion
(TE = 0.98). A 41 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.24) y un evento
de extincién (TE = 0.08). A 37 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.70)
y un evento de extincion (TE = 0.86). A 33 Ma se observa un evento de extincién
(TE = 0.76). A 22 Ma se observa un evento de originacion (TO = 0.53). A 15 Ma se
observa un evento de extincién (TE = 0.57). A 5 Ma se presenta un evento de

originacion (TO = 0.16) y un evento de extincion (TE = 0.19). A 3 Ma se presenta un



evento de originacion (TO = 0.31) y un evento de extincion (TE = 0.06). A 2 Ma se

presenta un evento de originacién (TO =0.23) y un evento de extincion (TE = 0.209).

En cuanto a los intervalos de confianza calculados para las tasas de originacion y
extincién se observd que en el limite superior (1.C = 97.5%) se presentan valores
elevados para todos los eventos, casi tres veces mayores que el valor original (23
Ma TO = 1.63 |.C.o75% = 4.66, 15 Ma TE = 0.71 |.C.o75% = 2.19 ). Para el limite

inferior (1.C = 2.5 %) se obtuvieron valores de 0 (Fig. 2).
3.3 Coeficientes de Correlacién

El método de correlacion de Spearman, el cual fue aplicado tanto para las tasas de
originacion y extincion de los decapodos como para la diversidad, en cada uno de
los grupos (i.e. completos, tropicales y extra tropicales). Revelo una relacion positiva
significativa para las comparaciones entre cambios de originacién y extincion (p =
0.696, p = 6.09 x1072")(Fig. 5)(Tabla. 2). Cuando se analizaron estas dinamicas para
los tropicales y extra tropicales se observan datos muy similares para ambos grupos
(tropicales: p = 0.704, p = 1.40 x107?" extra tropicales: p = 0.574, p = 3.14 x10°
13)(Tabla 2). En cuanto a los resultados por modelos climaticos (i.e. Mixed House,
Green House, Ice House) se observaron los valores mas altos para el modelo Green
House, para la correlacion entre cambios en originacion y cambios en extincion (p

= 0.839 p = 8.38 x 10"'8)(Tabla 2).

Para las comparaciones entre ,cambios en diversidad y cambios en originacion y
cambios en diversidad y cambios en extincibn no se observaron valores
estadisticamente significativos (p = 0.019 p = 0.819, p =-0.072 p = 0.401) (Fig. 3y
Fig. 4)(Tabla. 2). Esta tendencia se repite para los tropicales y extra tropicales en
donde el unico valor significativo se presenta para cambios en diversidad y cambios
en originacién utilizando el método de “First Differences” (p = 0.244 p = 4.34 x 10°
3). Para los modelos climaticos no se presentan valores estadisticamente

significativos (Tabla 2).



3.4 Correlacion Cruzada

El método de correlacion cruzada fue aplicado tanto para los cambios las tasas per-
capita de originacion y extincion, asi como los cambios en diversidad, en cada uno
de los grupos i.e. (tropicales y extra tropicales). Para las relaciones entre, cambios
de diversidad y cambios de originacion y cambios de diversidad y cambios extincion
se encontro que el p maximo correspondia allag =1 (p =-0.099 p = 0.254 (N.S), p
=0.124 p = 0.152 ) (Fig. 5)(Tabla. 3). Mientras que para la relacion entre cambios
de originacion y cambios de extincidn se observo un p maximo para el lag =0 (p =
0.696 p = 6.094 x 102")(Tabla 3). Para los tropicales y extra tropicales se
encontraron resultados similares donde la relacidn entre cambios de diversidad y
cambios de originacion y cambios de originacion y cambios de extincion tienen sus
p maximos en el lag = 0. Mientras que la relacion entre cambios de diversidad y
cambios de extincion, su p maximo se encuentra mas cercano a lag = 1(Tabla 3).
Estas dinamicas se repiten para los distintos modelos climaticos(i.e. Mixed House,
Green House, Ice House)(Fig. 5)(Tabla. 3).

3.5 Arrecifes vs tasas de extincién y originacion

Después de comparar los eventos de originacion para los decapodos con los
periodos de formacién de arrecifes en el Caribe reportados por Johnson y Kauffman
(1990)(Fig. 6). Se observo que los eventos de mayor magnitud 72 Ma (TO = 1.94),
119 Ma (TO = 1.59) y 84 Ma (TO = 1.56) coinciden con los periodos de formacion
de arrecifes (Fig. 6). Sin embargo, no todos los eventos de originacién coinciden
con estos intervalos ( 112 Ma TO = 1.02, 126 Ma TO = 0.72)(Fig. 6). Inclusive se
observa un evento a 92 Ma (TO = 0.67) el cual coincide con un intervalo
caracterizado por actividad tectonica y vulcanismo en donde el crecimiento de los

arrecifes se ve inhibido (Johnson y Kauffman, 1990)(Fig. 6).
4. Discusion
4.1 Sesgos del Muestreo

Después de analizar las series de tiempo de los organismos estudiados en este

trabajo se encontraron varios fendmenos que podrian ser explicados a través de



sesgo de muestreo. En primer lugar, los intervalos de confianza calculados para las
tasas de originacion y extincion que presentan valores elevados podrian deberse a
que en intervalos muy cortos de tiempo (0.1 Ma), se presentan altos numeros de
“First Ocurrences” y “Last Ocurrences” como en el caso de los intervalos, 23.0 Ma
(Norg.=41)y 16.0 Ma (N ext. = 27)(Fig. 2). Debido a la naturaleza de los datos, lo
mas probable es que estas ocurrencias no se hayan originado o extinguido en ese
intervalo, sino que por el contrario provengan de intervalos anteriores o se extiendan
a intervalos posteriores, pero por diferencias tafondmicas sea la primera vez que
aparecen en el muestreo. Este tipo de sesgo se conoce como efecto Jaanusson, en
donde el primer registro de un individuo falla en representar la verdadera aparicion
del organismo (Heads, 2012, Signor y Lipps, 1982). Otra posibilidad es la propuesta
por Foote (2000) en donde incrementos en la tasa de preservacion generan
intervalos excepcionalmente conservados (laggerstaten), los cuales distorsionan las
senales bioldgicas reales (i.e. diversidad, tasas de extincidn y originacién ). En este
caso Foote afirma que las “First Ocurrences” y las “Last Ocurrences” se ven
incrementadas debido a que, en periodos anteriores, donde un organismo hubiera
tenido su ultima aparicion se ve afectado por un intervalo excepcionalmente
conservado. Esto mismo ocurre para la primera ocurrencia de los organismos. Foote
también afirma que el método per-capita se ve afectado por este tipo de evento, en
donde la tasa de originacion se ve afectada durante el intervalo y en intervalos
posteriores, mientras que la tasa de extincion se ve afectada durante el intervalo y

en intervalos anteriores(Foote, 2000).

Esta concentracidén de ocurrencias dentro de los intervalos tiene como resultado una
inflacién sobre las tasas calculadas para originacion y extincion y al aplicar métodos
de reemplazamiento como el “Bootstraping” este fendmeno se ve fuertemente
reflejado en los valores calculados para los intervalos de confianza (1.C =97.5 %y
I.C. = 2.5 %)(Apendice).

Por otro lado, la superposicion observada en las series de tiempo del presente
estudio, en donde eventos de originacién y extincion se presentan dentro del mismo

intervalo de tiempo; puede ser explicada a partir de la relacion entre los picos de



extincion y los eventos climaticos (OAEs). En donde estos eventos climaticos tengan
un efecto sobre la tasa de conservacion y no sobre las dinamicas de diversidad. En
este caso habria que evaluar las tasas de conservacion en relacion con estos

eventos climaticos para identificar posibles relaciones(Foote 2000).
4.2 Extincion

Los eventos de extincion se pueden diferenciar, de acuerdo con su magnitud, en
dos grupos. Los primeros corresponden a los eventos de mayor magnitud con TE >
a 0.6 (100 Ma (2.15), 65 Ma (1.86), 72 Ma (0.85), 93 Ma (0.71), 15 Ma (0.71), 89 Ma
(0.69), 119 Ma (0.68), 132 Ma (0.68)) y los de baja magnitud TE < 0.6 los cuales se

observan a través de todo el registro y pertenecen a la extincion de fondo.

Los eventos anoxicos globales (OAEs) son intervalos durante el Cretacico (entre
dos y siete eventos OAEs , el OAE1 que incluye el, OAE1a (~120 Ma), OAE1b(113—
109Ma), OAE1c (102 Ma) y el OAE1d (99.2 Ma) con otro evento posterior conocido
como OAE2 (93Ma) (Leckie, 2002)) en donde porciones de los océanos, ven
reducida en gran medida su contenido de oxigeno. Se genera una capa de muy baja
concentracion de Oz, la cual impide el intercambio de oxigeno entre las capas
superiores e inferiores (Schlanger y Jenkyns, 1976). Las causas de estos estan
relacionadas a periodos de trasgresion (i.e. subidas relativas eustaticas) y cambios
en las dinamicas de circulacion oceanica (Schlanger y Jenkyns, 1976). Esta
circulacion se ve afectada por factores como, aumentos en la temperatura, aumento
en la actividad tecténica y aumento de CO2 en la atmosfera asociado a vulcanismo
(Leckie et al., 2002).

En la mayoria de los casos es posible asociar los eventos de mayor magnitud (TE
> 0.6), a eventos climaticos globales como los OAEs, y el limite K/Pg. Los eventos
a 119 Ma (0.68), 93 Ma (0.71), 100 Ma (2.15) y 65 Ma (1.86) con el OAE1a, el OAE2,
el OAE1d y el limite K/Pg respectivamente(Fig. 2). El evento a 100 Ma también

corresponde con el cambio en modelo climatico de Mixed House a Green House.



4.3 Eventos de Extincion Masiva

La existencia de eventos de extincion en masa ha sido motivo de debate durante
gran parte de la historia de la paleontologia moderna (Alroy, 2008). En el momento
los eventos aceptados por la comunidad paleontolégica son Ordovicico - Silurico,
Devonico - Carbonifero, Pérmico — Triasico, Triasico - Jurasico y Cretacico -
Paledgeno (Raup y Sepkoski, 1982). Estos eventos se caracterizaron por salir del
intervalo de confianza a 95% de una regresion lineal que describia la disminucién
de las tasas extincion durante el Fanerozoico (Raup y Sepkoski, 1982). En el
registro de decapodos estudiados solo se puede apreciar el evento de finales del
Cretacico debido al intervalo de tiempo (i.e. 135 Ma al Reciente). Sin embargo, dos
intervalos en esta serie de tiempo se destacan por su elevada magnitud con
respecto al resto. El primero se registra a ~100 Ma con una magnitud 2.15, asociado
al evento OAE1d este presenta la mayor magnitud de todo el registro. Este resultado
se puede interpretar dos formas, la primera consiste en que este evento, asociado
al colapso de la columna de agua (Leckie et al., 2002), haya sido particularmente
intenso para estos organismos evidenciado por la presencia de este pico tanto en
los organismos tropicales como extra tropicales. La segunda consiste en una
inflacion de la tasa de extincion en este intervalo asociado a el bajo numero de
géneros registrado para este intervalo (10 géneros en la base y 2 en el tope), en
donde la desaparicién de una pequena fraccidon de los géneros tiene como resultado
un gran impacto en el valor de extincién. El segundo evento se registra a ~66 Ma y
esta asociado al evento extincién en masa (K/Pg), en donde el impacto de un
asteroide fue el detonador de este evento. Con una magnitud de 1.86 es el segundo
valor mas alto en todo el registro y a diferencia del evento anterior (~100 Ma) en
este punto la diversidad esta conformada por un nimero mayor de géneros (16
géneros en la base y 5 en el tope) asi que el efecto de inflacién es menos probable.

4.4 Eventos de Originacién

Los eventos de originacién se pueden diferenciar, de acuerdo con su magnitud en
dos grupos. Los eventos de mayor magnitud TO > 0.9 (72 Ma (1.94), 22 Ma (1.63),
119 Ma (1.59), 84 Ma (1.54) ,55 Ma (1.54), 112 Ma (1.02), 65 Ma (0.91)) y los



eventos con TO < 0.9 (17). Todos estos eventos con excepcion del pico a 84 (Ma)
se encuentran acompanados de un evento de extincion, esto podria estar
relacionado a varios factores como dinamicas internas (factores biéticos) que actuan
sobre la originacion y la extincion o podrian ser causados por sesgos en el registro
(Foote, 2000). En este caso Foote propone que en intervalos donde coinciden tasas
elevadas de extincidon y originacién pueden estar influenciados por aumentos en las

tasas de preservacion.

Otra posible explicacion para estos intervalos de originacion alta (TO > 0.9) esta
relacionada con los intervalos de desarrollo arrecifal durante el Cretacico. Los picos
a 119 Ma, 112 Ma, 84 Ma y 72 Ma coinciden con los intervalos de desarrollo arrecifal
propuestos por Johnson y Kauffman (1988). Esto puede estar relacionado al
aumento en comida y refugio que brindan los arrecifes (Bambach, 1999). La
aparicion y extension de estos ambientes marinos carbonatados parece tener una
relacion con los eventos de originacion para los invertebrados marinos (Kiessling et
al, 2010; Alroy, 2010).

4.5 Correlacion

En cuanto a los resultados obtenidos a partir de las correlaciones entre los cambios
en las tasas de originacion y extincién, los cuales muestran una correlacion positiva
indican que, cuando el aumento en la originacién incrementa la diversidad, las tasas
de extincién aumentan y disminuyen el valor de la diversidad; similarmente cuando
las tasas de extincion aumentan, las tasas de originacion aumentan para aumentar
la diversidad. Esto sugiere que existe una relacion de retroalimentacion en un
sentido ecoldgico (Alroy, 2010) .Adicionalmente esta correlacion positiva entre la
originacion y la extincion indican una alta competicion(Cardenas y Harries, 2016).
Asimismo, al analizar cdmo cambia esta relacion entre la originacion en los
diferentes modelos climaticos (i.e. Mixed House, Green House, Ice House) se
observé que del periodo Mixed House (135 — 100 Ma) a el periodo de Green House
(100 — 37.5 Ma) hay un aumento en la correlacion, lo que indica una intensificacion
en la competencia interespecifica para estos organismos (Cardenas y Harries,

2016). Al analizar los resultados obtenidos a partir de las correlaciones entre los



cambios en las tasas de diversidad y originacion y en las tasas de diversidad y
extincion (p = 0.019 p = 0.819, p =-0.072 p = 0.401) se observd que no existe una

relacion estadisticamente significativa entre estas variables.

Los resultados anteriores concuerdan con el modelo propuesto para la
diversificacion por Alroy (2010a), conocido como “crecimiento logistico complejo” en
donde este, propone limites para la diversidad impuestos por factores extrinsecos.
Segun este modelo la diversidad deberia alcanzar una capacidad de carga que a
su vez es controlada por factores externos (e.g. abundancia de recursos,
disponibilidad de nichos, etc.)(Cardenas y Harries, 2016). Adicionalmente, la
competicion presente deberia ser suficiente para mantener el nivel de diversidad
cercano al de saturacion frente a los cambios ambientales; si los factores
extrinsecos se mantienen el patrén de diversidad deberia presentarse en forma de
“plateau’(Alroy 2010).

5. Conclusiones
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