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Resumen

Contexto

Entre aproximadamente 1.8 miles de millones y 720 millones de afios atras, la vida eucariota adquirié un re-
gistro fésil progresivamente mds informativo sobre arquitectura celular, multicelularidad, linajes fotosintéti-
cos, ecologia e interaccion tréfica. El registro es discontinuo, y sus cambios aparentes dependen en parte de la
preservacion y del muestreo.

Evidencia

Esta sintesis integra fuentes controladas de texto completo paleontoldgicas, de biomarcadores, filogendmicas y
cronoestratigraficas. Distingue eucariotas posibles de probables, asignaciones de grupo total de asignaciones
de grupo corona, fosiles de estimaciones de relojes moleculares, adquisicién de organulos de divergencia de
linajes y observaciones locales de interpretaciones mas amplias. Las afirmaciones respaldadas inicamente
por resumenes, metadatos o una fuente primaria no consultada no se elevan en esta sintesis.

Sintesis

La evidencia actual situa los f6siles convincentemente eucariotas mas antiguos cerca de 1.7 miles de millones
de afios, mientras que varios candidatos més antiguos siguen siendo inciertos o han sido debilitados por andli-
sis posteriores. La organizacién macroscopica y multicelular aparecié en mas de una forma, incluidas grandes
laminas celulares, filamentos simples y cuerpos cenociticos o coloniales. Las afinidades propuestas con algas
rojas de grupo corona cerca de 1.6 miles de millones de afios siguen discutidas, mientras que registros poste-
riores proporcionan asignaciones de grupo corona mas ampliamente aceptadas. Los estudios de relojes mole-
culares sitian grandes transiciones eucariotas y endosimbidticas en intervalos amplios y dependientes del
modelo, y discrepan sobre si la adquisicién mitocondrial precedid o sigui6 a gran parte del ensamblaje de la
complejidad celular eucariota. Los fosiles corporales y biomarcadores del Toniense tardio muestran cambios
ecoldgicos y composicionales, pero la diversidad observada sigue entrelazada con la intensidad de muestreo.
Microfosiles perforados de entre 780 y 740 millones de afios proporcionan evidencia de depredacién sobre
eucariotas sin identificar al depredador ni implicar cognicion.

Conclusion

El intervalo registra un mosaico de transiciones, no un unico paso hacia la complejidad. En el limite del Crio-
génico, la vida eucariota incluia arquitecturas celulares diversas, varias estrategias multicelulares, linajes foto-
sintéticos establecidos e interacciones troficas. El momento y el orden de adquisicidon de organulos, las afinida-
des de varios fésiles tempranos y la escala de la diversificacion toniense siguen abiertos o dependientes del
modelo.

Palabras clave: eucariotas; LECA; mitocondrias; plastidios; multicelularidad; Proterozoico; relojes
moleculares; biomarcadores; Toniense; depredacion
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1. Orientacion cronologica

Este articulo sigue el intervalo desde 1.800 miles de millones de afios atras hasta la base del Criogénico, aproxima-
damente 720 millones de afios atrds [11]. Una superposicion tematica de prioridad mdas amplia se extiende hasta
2.800 miles de millones de afios atrds para que los candidatos publicados mds antiguos puedan evaluarse en lugar
de excluirse silenciosamente. Esa superposicion cambia el limite de busqueda, no la columna cronolégica del ar-
ticulo.

Las fechas de este intervalo no describen todas el mismo tipo de evidencia. Una edad radiométrica puede restringir
un estrato por encima o por debajo de un horizonte f6sil; un reloj molecular estima un nodo bajo un modelo; un
biomarcador es una molécula medida cuyo productor bioldgico requiere una inferencia separada; y la morfologia
de un f6sil no establece por si sola su posicion filogenética exacta. La sintesis utiliza, por tanto, intervalos,
restricciones unilaterales e interpretaciones atribuidas cuando la evidencia lo exige.

2. Estado inicial heredado

Al comienzo del intervalo, la vida ya habia alterado los ambientes terrestres, pero un registro seguro de organismos
eucariotas seguia siendo escaso. Algunas sefiales histéricamente influyentes ya no respaldan las inferencias que en
otro tiempo se extrajeron de ellas. En particular, el reandlisis de biomarcadores hidrocarbonados arcaicos encontrd
contaminacion y concluyo que esos compuestos ya no proporcionan evidencia véalida de eucariotas hacia aproxi-
madamente 2.7 miles de millones de afios atrds [9]. Esto elimina un antiguo anclaje temprano sin demostrar que los
eucariotas estuvieran ausentes.

Los candidatos morfolégicos méas antiguos que la ventana del articulo también requieren cautela. Diskagma, proce-
dente de un paleosuelo de unos 2.2 miles de millones de afios, se ha comparado con liquenes u hongos, pero sus afi-
nidades siguen siendo inciertas y una alternativa procariota continua siendo viable [12]. Estos fésiles son evidencia
de estructura bioldgica no resuelta, no hitos seguros de la historia eucariota.

3. De células probables a organizaciones diferenciadas

Una sintesis reciente sitda los fésiles convincentemente eucariotas mas antiguos en torno a 1.7 miles de millones de
afios y trata formas aun mds antiguas como Grypania como eucariotas posibles, no probables [1]. La distincién im-
porta. La afinidad eucariota no se establece por el tamafio solamente, y una afirmacion cronolégica de prioridad
solo tiene sentido dentro de un conjunto de comparacién declarado.

El Grupo Limbunya del norte de Australia conserva fésiles ornamentados y con prolongaciones en estratos restrin-
gidos a ser méas antiguos que 1642 + 3.9 millones de afios. El conjunto respalda afinidad con el grupo total de los
eucariotas, no una asignacion de grupo corona. Dentro de él, los autores describen Limbunyasphaera operculata
como el taxon operculado mds antiguo conocido [2]. E]l superlativo es, por tanto, una afirmacién atribuida sobre el
conjunto de comparacion publicado, no una afirmacién universal que un descubrimiento posterior no pueda revi-
sar.

Varios registros muestran que el tamafio macroscopico y la multicelularidad se desarrollaron en formas que no
pueden reducirse a una unica trayectoria. En la Formaciéon Gaoyuzhuang, compresiones carbondceas aparecen por
debajo de un nivel de ceniza de 1560 + 5 millones de afios y por encima de unidades volcanicas mas antiguas. Algu-
nas alcanzan 30 centimetros de longitud y casi 8 centimetros de anchura, mientras que fragmentos preservados
contienen células densamente empaquetadas de aproximadamente 10 micrémetros. Los autores las interpretan
como eucariotas multicelulares probablemente fotosintéticos con diferenciacién limitada, pero su posicién exacta
dentro de Eukarya sigue sin resolverse [16]. El mismo estudio proporciona un control negativo util: compresiones
mas antiguas del norte de China que carecen de estructura celular diagnostica podrian representar en cambio
tapetes microbianos alterados o redepositados [16].

El fosil filamentoso Qingshania magnifica procede de un horizonte situado por debajo de un nivel de ceniza fechado
en 1634.8 + 6.9 millones de afios. Su morfologia respalda multicelularidad simple y fotosintesis probable, mientras
que su afinidad filogenética exacta sigue siendo incierta [3]. Esto no contradice el material de Gaoyuzhuang. La
construccion filamentosa, las ldminas celulares y los tejidos diferenciados son caracteres organizativos distintos, y
ningun espécimen aislado establece una primera aparicion universal de la multicelularidad.
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Horodyskia afiade otra posibilidad organizativa. Los especimenes carbondceos tonienses conservan paredes organi-
casy se han interpretado como organismos macroscépicos ensamblados mediante organizacion cenocitica o colo-
nial [13]. La biogenicidad, la afinidad eucariota y el mecanismo especifico de organizacién son preguntas separa-
das; la interpretacién no autoriza una afirmacién sobre cognicion, sentiencia o rango evolutivo.

4. Grupos corona y el problema de la afinidad

Los fosiles de alrededor de 1.6 miles de millones de afios ilustran por qué la morfologia y la filogenia deben
permanecer separadas. Rafatazmia y Ramathallus, preservados tridimensionalmente, se interpretaron como proba-
bles algas rojas de grupo corona [5]. Un andlisis integrado foésil-genémico posterior considerd que su asignacién a
Archaeplastida corona no era inequivoca [7]. Los fésiles y su detalle celular son observaciones reales; su posicion
en el grupo corona sigue discutida.

Registros posteriores respaldan asignaciones filogenéticas mds estables, aunque todavia explicitamente atribuidas.
Una revision actual describe Bangiomorpha pubescens como el eucariota de grupo corona mas antiguo ampliamen-
te aceptado [1]. Esta formulacion es deliberadamente comparativa: registra la aceptacion actual sin convertir el
consenso en observacion directa ni borrar candidatos anteriores discutidos. En la Formacion Nanfen, Proterocladus
antiquus aparece dentro de un intervalo estratigrafico limitado por 1056 + 22 y 947.8 + 7.4 millones de afios y se in-
terpreté como clorofita multicelular de grupo corona [6]. El intervalo pertenece a la formacién, mientras que la
asignacion corona es una interpretacion filogenética del f6sil.

Estos casos muestran por qué una unica escalera desde células pequefias a cuerpos grandes y después a grupos co-
rona seria engafiosa. Tamafio, multicelularidad, diferenciacion celular y pertenencia filogenética son variables
distintas. Aparecieron en combinaciones que el registro superviviente revela solo de forma desigual.

5. Endosimbiosis y ensamblaje de la célula eucariota

Mitocondrias y plastidios son centrales en la historia eucariota, pero sus adquisiciones no se conservan como even-
tos fésiles ordinarios. Su cronologia se reconstruye a partir de historias génicas, calibraciones y modelos. Por ello,
diferentes andlisis producen resultados amplios y parcialmente incompatibles.

Un andlisis de duplicaciones génicas estima el ultimo ancestro comun eucariota, LECA, con una edad media de 1.74
miles de millones de afios y un intervalo del 95% de 1.80 a 1.67 miles de millones de afios [4]. Un andlisis integrado
fosil-gendmico proporciona en cambio para Eukaryota corona un intervalo de 1842 a 1210 millones de afios [7]. Son
familias de intervalos dependientes del modelo, no dos fechas directas del mismo evento observado.

La cronologia y el orden de la adquisicién mitocondrial estdn todavia menos resueltos. El andlisis integrado situa la
simbiosis mitocondrial entre 2053 y 1210 millones de afios atras [7], mientras que un analisis de ATPasas con cali-
bracién cruzada sugiere aproximadamente 1200 millones de afios, con una incertidumbre sustancial para tiempos
profundos [14]. Los estudios de duplicaciones génicas también discrepan sobre el orden causal. Uno infiere que
gran parte de la complejidad celular eucariota se ensambl6 antes de la endosimbiosis mitocondrial [4]; otro conclu-
ye que la transferencia génica mitocondrial precedi¢ al inicio de la complejidad celular eucariota [8]. El desacuerdo
no puede eliminarse promediando las estimaciones porque los estudios difieren en datos, calibracién y estructura
del modelo.

La endosimbiosis primaria de plastidios es igualmente dependiente del modelo. Las estimaciones publicadas inclu-
yen un intervalo de 1774 a 1118 millones de afios [7], una estimacion media para el ultimo ancestro comun de los
plastidios de aproximadamente 1.51 miles de millones de afios con un intervalo del 95% de 1.63 a 1.44 miles de mi-
llones de afios [4], y una estimacién préxima a 900 millones de afios a partir de proteinas ATPasa duplicadas [14].
La adquisicidn de plastidios, el ultimo ancestro comun de los linajes portadores de plastidios y las divergencias pos-
teriores de algas rojas o verdes no son eventos intercambiables. Los fésiles de algas pueden calibrar partes de esta
historia, pero no son f6siles directos del proceso de adquisicidn.

6. Fosiles moleculares, ecologia y registro toniense

Los biomarcadores complementan los fosiles corporales, pero tienen su propia cadena de inferencia. La molécula
debe ser indigena de la roca, su aparicion estratigrafica debe ser segura y su productor debe asignarse sin tratar
una capacidad biosintética como exclusiva cuando no lo es. La invalidacion del antiguo registro de esteranos
arcaicos demuestra por qué estos controles son materiales [9].
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En un manuscrito completo aceptado sobre estratos de Siberia, Rizzo y colaboradores informan de razones este-
rano-hopano del Toniense tardio inferiores a 0.05, en contraste con razones de hasta 0.38 en el Grupo Chuar y valo-
res de carbono organico total de 1.3-5.6% en peso. Interpretan la baja abundancia siberiana en un ambiente oligo-
trofico y sostienen que el predominio de esteranos C27 alli respalda la idea de que el ascenso toniense de las algas
ocurri6 ampliamente a través de los océanos [15]. Las mediciones son locales. La conclusion sobre océanos mas am-
plios es una inferencia de los autores y no establece por si sola abundancia, productividad o diversidad taxondémica
uniformes.

El registro de fosiles corporales proporciona una advertencia paralela. Una compilacion de 181 especies y 713 apa-
riciones de 145 formaciones encontro que la diversidad aparente de eucariotas estaba fuertemente correlacionada
con el numero de formaciones portadoras de eucariotas muestreadas y favorecio la variacién del muestreo como
explicacion importante del patréon observado [1]. Por tanto, aparicién de biomarcadores, abundancia local, riqueza
taxondémica e intensidad de muestreo no pueden sustituirse entre si. En conjunto respaldan cambios durante el
Toniense, pero no definen una radiacién globalmente sincrénica unica.

7. Interaccion y capacidades de observador

Las perforaciones en microfésiles de pared organica del Grupo Chuar, de 780-740 millones de afios, se interpretaron
como la evidencia directa mds antigua de depredacion sobre eucariotas [10]. La traza registra una interaccion
ecoldgica entre una presa y un consumidor desconocido; no identifica el clado del depredador.

Para el marco de capacidades de observador utilizado en esta serie, CHO-014 permanece en OC1: los sistemas vivos
responden a sus ambientes y los explotan, pero la evidencia revisada aqui no establece sentiencia. La organizacion
celular eucariota, los ciclos vitales relacionados con el sexo, la multicelularidad, el tamafio macroscépico o la depre-
dacién no pueden convertirse por si solos en afirmaciones sobre experiencia subjetiva. «Complejo» en este articulo
describe organizacidn, no superioridad ni progreso.

8. Contingencia y contemporaneos

El registro superviviente es compatible con varios experimentos organizativos coexistentes, no con una marcha ne-
cesaria hacia un unico resultado. Formas probables de grupo total, problematicos macroscépicos inciertos, filamen-
tos simples, laminas celulares, cuerpos cenociticos o coloniales y candidatos de linajes corona se solaparon en el
tiempo. Algunos linajes persistieron; otros desaparecieron o no dejaron descendientes reconocidos. El registro
actual no puede mostrar cudntas innovaciones comparables surgieron y desaparecieron sin preservarse.

La historia endosimbi6tica también fue contingente. Las adquisiciones mitocondrial y plastidial unieron linajes
antes independientes y redirigieron posibilidades evolutivas posteriores, pero la evidencia controlada no establece
que su momento, contexto del hospedador o secuencia fueran inevitables. El desacuerdo entre modelos molecula-
res es en si mismo evidencia de que las historias plausibles siguen estando infradeterminadas por los datos actua-
les.

9. Interpretaciones competidoras y preguntas no resueltas

Cuatro familias no resueltas organizan la incertidumbre actual.

Primero, la afinidad de varios fdsiles tempranos sigue abierta. Las formas macroscépicas mas antiguas pueden ser
bioldgicas sin ser demostrablemente eucariotas, y algunos fosiles celulares respaldan afinidad eucariota sin locali-
zar un grupo corona. La condicién propuesta de alga roja corona para los fosiles de aproximadamente 1.6 miles de
millones de afios sigue siendo una disputa activa [5,7].

Segundo, los relojes moleculares todavia no proporcionan una cronologia unica para FECA, LECA, adquisicién mito-
condrial, adquisicion de plastidios y divergencia posterior de linajes. Sus intervalos y el orden inferido dependen
de conjuntos de datos, calibraciones y modelos [4,7,8,14].

Tercero, los registros de biomarcadores distinguen moléculas con mayor seguridad que productores. La abundan-
cia y composicion local de esteranos puede respaldar una interpretacion ecoldgica sin demostrar riqueza
taxondmica global [15].
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Cuarto, la diversificacion aparente es inseparable de la oportunidad geoldgica y del esfuerzo de investigacion. Un
mejor muestreo puede ampliar una curva de diversidad incluso si la diversidad biolégica no cambid al mismo rit-
mo [1]. Los descubrimientos futuros pueden, por tanto, alterar tanto el momento como la forma del registro.

10. Clases de afirmaciones y limites de evidencia

La siguiente relacion distingue clases de afirmaciones respaldadas, contenido especulativo y preguntas abiertas.

* Medido u observado: dimensiones de fésiles, estructuras celulares, razones de biomarcadores, relaciones es-
tratigraficas y mediciones radiométricas informadas por los estudios citados.

* Reconstruido: afinidad de organismos, interaccion ecoldgica e interpretaciéon bioldgica de evidencia
morfolégica o molecular.

* Dependiente del modelo: edades de relojes moleculares y orden inferido de eventos endosimbidticos y celula-
res.

* Discutido: asignaciones tempranas de grupo corona, problemadticos inciertos y escala o sincronia de la diversi-
ficacion.

* Abierto: hospedador y momento exactos de las adquisiciones de organulos, afinidades de varios fésiles
tempranos y fraccion de diversidad evolutiva perdida por preservacién y muestreo.

El texto no eleva afirmaciones cuyo respaldo controlado sigue limitado a un resumen, registro de metadatos o ar-
ticulo primario no consultado. Esos candidatos no se elevan en esta sintesis y pueden reconsiderarse si cambia el
acceso a fuentes cualificadas.

11. Frontera y exclusiones

CHO-014 posee la diversificacidn eucariota, la endosimbiosis, la organizacion multicelular y la ecologia de protistas
dentro de su columna y superposicion de prioridad autorizadas. La historia ambiental y redox anterior se hereda
Unicamente como contexto y no se readjudica aqui. Las asociaciones ambientales no se convierten en explicaciones
causales de un unico factor.

Las afirmaciones de prioridad animal, incluidos los animales tonienses propuestos, pertenecen a CHO-015 y no se
adjudican en este articulo. El solapamiento permite transmitir contexto eucariota y ambiental sin transferir propie-
dad. El articulo también evita tratar como cerrados candidatos de prioridad fungica, reproduccién sexual, amebas
testadas y varios candidatos macroscopicos mas antiguos cuando la evidencia primaria controlada todavia no es
completa.

12. Estado de cierre en el limite del Criogénico

Hacia aproximadamente 720 millones de afios atras, el registro respalda un mundo eucariota con formas celulares
diversas, multiples modos de organizacion multicelular, candidatos establecidos de linajes fotosintéticos corona,
sefiales de biomarcadores regionalmente variables e interaccién tréfica. No respalda una unica fecha para el origen
de los eucariotas, un orden resuelto para todos los eventos endosimbidticos, una curva de diversificacion
globalmente uniforme ni una inferencia de sentiencia.

CHO-015 hereda este contexto bioldgico y ecolégico en el limite del Criogénico. Evaluara candidatos animales y
transiciones posteriores de capacidades bajo sus propias reglas de evidencia y propiedad.
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