
2.3. La fauna del Plio-Pleistoceno

l'iTRoDuccr6N

,,['RICA / 1

En los capitulos sobre fauna se ha puesto el enfasis en los grandes mamiferos
porque suelen ser los animales mas estudiados y mejor conocidos, los que evolucio­
nan mas r<.1pidamente y los que contienen mas informaei6n estratigrafiea y ceol6giea.
Los grandes mamiferos eran generalmente los animales mas importantes en la vida
de los humanos del Pleistoeeno; eran potenciales presas 0 peligros. Los mamiferos
mas grandes, 10s megaherbivoros, tienen un interes particular porque ejereen gran in­
fluencia sobre la vegetaci6n y por tanto sobre el ambiente.

En [os capitulos sobre la fauna de los diferentes continentes se trataran las fau­
nas contemponineas al genera Homo. En Africa, la [imitacion temporal cs mas difi­
cil, porque se pueden utilizar varios criterios: las apariciones del genero Homo (un
poeo despues de 2,5 Ma, 0 Mega annum =millones de anos), de industria litiea (un poco
antes de 2,5 Ma), del genero Auslralopithecus, antepasado de Homo (alrededor de
4 Ma), 0 de la fonna mas antigua proxima a nuestro linaje (> 6 Ma). Para que este ca­
pitulo no sea demasiado extenso, se ha eJegido el Iimite de 4 Ma.

La historia geologica y geograflca de Africa sigue teniendo una influencia im­
portante en la fauna. Durante gran parte del Terciario, Africa ha cstado aislada de
Eurasia por el Tethys, el oceano precursor al Mediterraneo, que se abria al oceano
Indico (Ragl, 1998). Durante estc aislamiento evolueionaron varios grupos de mami­
feros, como, por ejemplo, [os Proboscidea (Maglio & Cooke, 1978). Tambien la
placa africana se acerc6 a las de Eurasia y poco a poco se cerr(l la parte oriental del
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Tethys. Hace unos 20 Ma, la parte oriental de Tethys era tan poco profunda, que una
fluctuaci6n del nivel marino global convirti6 el Medio Oriente en un «puente terres­
tre» entre Africa, Eurasia y el subcontinente indio. Siguieron mas fluctuaciones a ni­
vel marina global provocados por los glaciales en la Antartica. Grandes voJumenes
de hielo acumulados sobre continentes causaron un descenso del nivel de los oceanos
(Haq et al., 1987; Miller et al., 1996). Los primeros contactos entre Africa y Eurasia
eran intermitenres, despues el contacto fue permanente. Sabre todo los primeros con­
tactos causaron grandes intercambios faunfsticos (Made, 1999b).

lnicialmente la p]aca Ara.biga formaba parte de Africa (Ragl, 1998). Las placas
continentales viejas tienen la tendencia a dividirse (<<rifting»), levanuindose una parte
del continente. Partiendo de esta elevaci6n surgen zonas de fracturas cuyos fragmen­
tos se mueven hacia fuera. Como consecuencia, las zonas de fractura se colapsan, pro­
duciendo amplios valles. El mar Rojo es una fractura de este tipo. Otra zona de frac­
turas, aunque menos avanzada, es la de los grandes lagos en el este de Africa. El colapso
de 105 «rifts» da lugar a secuencias sedimentarias de gran potencia. Son ambientes
muy favorables para la fosilizaci6n, 10 que unido a la potencia de los sedimentos puede
proporcionar un registro f6sil muy largo y muy completo. Las fracturas provocan
vulcanismo, que da lugar a muchas tobas intercaladas en las secuencias sedimentarias.
Las tobas en et rift del este de Africa sirven para la correlaci6n Iitoestratignifica y la
dataci6n radiometrica, Una toba representa en toda su extensi6n una sola erupci6n,
~s decir un instante geol6gico, y por su dataci6n en un punto concreto se conoce la
edad de la toba y la edad maxima de los sedimentos encima de la toba, con todo su
registro f6sil y arquel6gico y tambien se conoce la edad mfnima de los sedimentos
inferiores, con todo su contenido.

Africa tiene varias zonas climaticas, relacionadas con la circulaci6n alrnosferica.
[stas zonas tienen una larga historia, aunque ha habido fluctuaciones y cambios en la
lemperatura y humedad, Una zona mas 0 menos arida con un paisaje abierto se ex­
liende del Sahara al este de Africa y al desierto del Kalahari. Dentro de este arco esta
la sclva tropical, y en et extremo sur de Africa se desarrolla una zona donde hay mas
humedad. Esta distribuci6n de arnbientes se reconoce en la distribuci6n de la fauna.

A continuaci6n, se trata la fauna africana por taxones, luego las secuencias del
este, del sur y del norte de Africa, y los eventos faunfsticos mayores de los ultimos
4 Ma. La selva tropical no es muy favorable a la preservaci6n de huesos como fosi­
les, ni favorable para su 10calizaci6n. No se conocen muchos f6siles de los animales
tipicos de estos ambientes.

LA FAUNA

Este y otros capftulos sobre fauna se basan en gran parte en la literatura pa­
leontol6gica y zool6gica general y especializada. Las caracterfsticas anat6micas y de
la dentici6n de cada grupo, su historia evolutiva y biogeognlfica son tema de muchos
manuales (Carroll, 1988; Meh~ndez, 1990; 1995; Romer, 1966; Simpson, 1955; 111enius,
1979). Para la fauna africana f6sil sigue siendo una referencia importante Maglio &
Cooke (1978), y a un nivel mas accesible Turner & Ant6n (2004), pero hay una serie
de monografias tratando a las faunas de ciertas zonas 0 yacimientos (Coppens et aI"
1976; Harris, 1983; 1991; Leakey & Hams, 2001) y listas faunfsticas de los princi-
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pales yacimientos (por ejemplo, Harris, 1991; Turner et al., 1999). La fauna reciente
esta tratada por Kingdon (1984-1989), Haltenorth et al. (1979), Walker (1985), etc.,
y por la literatura general sobre mamfferos (Duff & Lawson, 2004; McKenna & Bell,
1997; Nowak, 1991; Wilson & Reeder, 1993). Las figuras 2.3, 2.4, 25 Y2.6 indican
la distribuci6n estratignifica de 10s taxones.

Primates. Existen muchas publicaciones sabre la evoluci6n y clasificaci6n de
los primates (Groves, 2001; McKenna & Bell, 1997; Szalay & Delson, 1979) y mu­
chas opiniones diferentes. Estas son razones suficientes para no profundizar mucho
aquf. Los primates inferiores como Galago tienen generalmente un registro f6sil
muy incompleto. Los Cercopithecidae 0 «monos» son de origen africano, aunque al­
gunos se han dispersado por Euroasia. Los Cercopithecidae africanos han sido estu­
diados por Delson (Delson, 1984). Esta familia se divide en las subfamilias Colobinae,
con las tribus Colobini y Presbytini, y Cercopihecinae, con las tribus Papionini y
Cercopithecini. Los Colobinae incluyen a Colobus, Rhinocolobus, Paracolobus
y Cercopithecoides. Algunos Colobinae se han dispersado ya en el Mioceno final y
Plioceno en Euroasia y los Presbytini son exclusivamente asiaticos. Los Papionini
incluyen, entre otros, a Macaca, Theropithecus, Parapapio, Cercocebus (mangabey),
Gorgopithecus, y una gran variedad de especies del genero Papio. El genero Macaca
aparece en la actualidad en Asia, tiene un registro f6sil en Europa desde el Mioceno
terminal, y vive en el norte de Africa, pero su registro f6sil en este continente es muy
incompleto. El genero Theropithecus ha recibido mucha atenci6n (por ejemplo, Eck
et al., 1987). Son monos grandes, aparentemente adaptados a ambientes aridos. Aunque
la unica especie actual, Theropithecus gelada (gelada), esta restringida a una zona pe­
queiia en Etiopfa, el registro f6sil demuestra una distribuci6n muy amplia en el sur,
este y norte de Africa. Algunos restos en Mirzapur (India), Ubeidiya (Israel), Pirro
Nord (Italia) y Cueva Victoria (Espafia) indican una dispersi6n fuera de Africa a par­
tir de 1,4 Ma (Delson & Hoffstetter, 1993; Gibert et al., 1995). Existe la posibilidad
de que alguna de estas poblaciones haya persistido mucho tiempo en aislamiento. Los
Cercopithecini, con el genero Cercopithecus, estan restringidos a Africa. La evolu­
ci6n de los Hominidae sera tratada en otro capftulo. Para comparaci6n con el resto
de la macrofauna, los hominidos eshin incluidos en las figuras que muestran la dis­
tribuci6n temporal de la fauna.

Los Carnivora son, como su propio nombre indica, animales adaptados a co­
rner came. Esto no quiere decir que no coman otro tipo de alimentos. Algunos son pis­
clvoros, otros son omnfvoros (como los osos) y otros son herbfvoros (como el panda).
Los camfvoros tienen camiceras, que son dientes que sirven para coTtar la came: el ul­
timo premolar superior (p4) y el primer molar inferior (M\) funcionan como unas ti­
jeras. Por ello estos dientes tienen una morfologfa particular. El p4 tiene el paracono
y el metacono grande y alto, formando un filo cortante vertical en su lado lingual. El
M1 tiene el parac6nido y protoc6nido alto y forma otro filo cortante que ocluye con
el (>4. Los «hipercamfvoros» (por ejemplo, los Felidae) estan mas adaptados a corner
came. Las camiceras poseen filos cortantes mas altos y agudos, y unas clispides mas
reducidas. Tambien los molares en general se reducen. Los omnfvoros han aumen­
tado el tamaiio y numero de cuspides del tal6nido del M\ y han aumentado el tamaiio
de los molares superiores (por ejemplo, los Ursidae).
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Los Mustelidac: son unos carnfvoros g~neralmentc pequellos. Su ori?en est;) en
el hemisferio none. Mcflivora, el ratel, es el ultimo representante de un grupo de
mustelidos que ha tenido una amplia uistribuci6n. Desde el Plioceno est~i en Africa y
Asia. La especie actual, Mdli,'ora capensis, ya se documenta en el este de Africa en
n.ivcles de hace 4 Ma. Los Mustelinae estan presentes pero muy mal representados.
Una forma endemica es la zorrilla, /clonyx. Los Lutrinae estan adaptados a una vid"
acuatica, su registro en Africa es largo pero fragmentario.

Los CcUlidae son de origc:n americana. Una primera dispersi6n hacia el Viejo YIundc
ocurri6 al frnal del Mioceno e incluia a NyCli?l'eules (pelTo mapache) como una fOlma
conocida del norte y del sur de Africa. Otocyon (el zorro orejudo) cs otro canido primi­
tivo, cuya lkgada a Africa puede Gstar relacionada con esla primcra dispersi6n. Aunque
el registro f6sil es antiguo, no es muy abundante; hay una espccie actual. La entrada de
Vufpes puede datal' de la misma epoca. Se conocen varias especies actua,les en el norte
y sur de Africa. La entrada de Vu/pC's vu/pes, el zorro comun, en eI norte de Africa data
probablemenre del Pleistoceno final, Fennecus zerda, el fenec, es otro zono que parece
tener un registro f6sil largo, pero no es muy abundante. Posibkmenre 10s Iinajes dl'
Fcnnecus y Vu/pes se separaron en Africa. El genera Canis represcnt6 otra dispersion
desde America a partir de los 2.7-2.5 Ma. Curiosamentc, Canis lleg6 mas tardiamente <'
Europa, sobre 10s 2,1-2.0 Ma. Varias cspecies f6silcs y actuales han sido descritas en
Africa. Las especies actuales documentadas son: Canis aduslUs, C. mesomelas y C. GU­

reus (chacal comun). La ultima especie es conocida en el norte de Africa, en el surest\:;
de Europa y sur de Asia. El Lycaon es una forma que ha evolucionado de Canis, con
adaptaciones mas carnivnras, como reducci6n del numero de cuspides de la carnicera
inferior y de la anchura de los molares superiores. Las espccies mas primilivas son co­
nocidas rambien en Eurasia, pero en la actualidad L. !Jictus (Iobo pintado) esta rcslrin­
gido a Africa (Martinez-Navarro & Rook, 2003; Tedford et al., 1995).

Los Lrsidae son comunes en Eurasia, pero poco frecuentes en Africa, AI final
del Mioceno el ursido primitivo Agriotherium llego hasta el extremo sur de Africa.
L'rsus cf. ctruscus de hace unos 2,5 Ma delnorte de Africa representa posiblernentt'
una dispersi6n desde Europa por cl Medio Orientc. UI'SUS aretos. el oso pardo, ha en­
traclo en el norte de Africa al fll1al del Pleistocello.

Los Viverridae y Herpestidae son carnivoros primitivos relacionados con 10s hie·
nidos y felidos. Generalrnente son pequenos. Hay una gran variedad de formas, pem
su registro f6sil cs muy fragmentario. La gineta, la suricata y el meloncillo pertene­
cen a estos grupos.

Los Hyacnidae son carnivoros relacionados con los fdidos. Estin considerados
como carroneros, pero en rcalidad, como muchos carnfvoros, son cazadores que ca..
rrofiean si es oportuno. Con sus potentes carniceras, prernolares y musculos, 10s
Hyaenidae se han adaptado progresivamentc para romper huesos y descuartizar un ca­
daver. Esta adaptaci6n puede servir para que un carronero saque provecho de un cadclver
que para otros ya no resulta interesante, pero tambien tiene otra utilidad. En un am­
biente abierto, una matanza llama la atenci6n a gran distancia. Par ello, no es extranu
que un carnivora ° grupo de carnivoros pueda quitar un cadaver a otro. Las disputa,



.'\FkICA

entre leones y hienas son comunes. Si las hienas no son muy numerosas, los leones
suelen ganar. En cl Pleistoceno la diversidad (;n grandes carnivoros era mayor y la
competencia por un cadaver posiblemente tambien. Poder descuartizar un cadaver
antes de que lleguen otros carnivoros es una ventaja. Cada individuo se IIeva un
troze, se dispersan y no quecla nada.

Chasmaporthetes es un hienido relativamente primitivo, se considera que es ma:<
cazador que las siguientes fonnas. Hyaena brunnea y Hyaena hyaena (hiena rayada i

son formas actuales con un amplio registro f6sil, cercanas a Hyaena perrieri, cono·
cido d(;1 Plioceno final curopco. Viven en solitario 0 en grupos pequenus en ambien­
tes abiertos 0 aridos. Pachycrocutl.1 es la hiena mas grande que se conoce, conocid,l
en el sur de Africa y en Euroasia. Estc animal ha perdido el metaconido en la cami­
cera inferior. Crocuta crocuta 0 la hiena manchada es otra forma actual que posee un
gran registro fosil. Tiene una camicera inferior alargada y estrecha sin metaconido
Tambien posee un primer y unico molar superior bastank reducido. Suele vivir en gru·
pos y prefiere ambientes algo mns humedos y cerrados que Jas otras hienas. Caz.,\
mas y presas mas grandes. Prote/cs (cl lobo de tierra) es un hienido atipico, que e~

mirmec6fago con una denticion muy reducida con un registro f6sil mal conocidc
(Turner, 1990; Turner & Anton, 1997; WenJelin & Solounias, 199\).

Los Felidae son carnivoros con garras retractiles, con una fuerte recluccion de:
numero de los premolares y rnolares y con una carnicera inferior que no tiene talo·
nido. Tradicionalmente, se reconoce dos subfamilias: los Machairodontinae y los Felinae
Los Machairodontinae, 0 tigres de dientes de sable, tienen unos caninos muy grandes
aplanados y con crestas cortantes anteriores y posteriores. Estos caninos podian habel
servido para corIaI' las arterias en el cuell0 de las presas. Homolherium es muy grancle.
con patas largas, adaptadas a correr. Dino(elis es algo m,\s pequeno y es intermedic
entre un leoparclu y leon. Tiene patas con Ias mismas proporciones que Megantereun.
que es del tarnano de un leopardo. Las proporciones de las patas de estas formas su­
gieren que no caz.aban corriendo sine en cmboscada. Algunos reconocen una sola es·
pecie, M. ('u!tridens, mientras que otros reconocen una segunda especie. M. whitei.
con premolares mas reducidos, que evoluciono de la primera especie en Africa, y que
se disperso por Europa durante cl Pleistoceno inicial. Coma los premolares son mas re­
ducidos, se planteo la hip6tesis de que esta especie fuese toelavla mas carnIvora y me
nos capaz. de romper 105 huesos. El hornbre primitivo serfa carronero, espL:cializado en
corner la medula de los huesos de los cadaveres dejados por los Megantereon. La dis­
persion de M. cultridens de Africa a Europa habrfa hecho posible la dispersion de Hom(.'
a Europa. Este modelo tiene varios problemas, no todo el mundo reCOlloce la segund;;
especie, y, mas importante, no parece que la incapacidad de M. cultridens para rompe"
huesos fuera espectacularmente diferente con una Jjgera reducci6n de un premolar.
mientras que la dentici6n ya serfa de tipo hipercarnivoro. Con 10 cual, no aumentarl"
de fonna importante eJ nLimero de caclc'iveres accesibles a Homo con la Ilcgada de est,j
especie en Europa (Turner, 1990; Turner & Anton,! (97).

Los Felinae suelen matar estrangulando a la presa y por esto la funcion de lo~

caninos es diferente y su forma cs cOnica. Las especies del genero Fe/is suelen ser re·
lativamenle pcqucfias. F'e/is sill'estris (gato montes) es cl ance"tro del gato domes
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tico. Felis curacal (caracal) y Felis serval (serval) son algo mas grandes, del tamafio
de un lince. Un lince, Lynx issiodorensis, ha sido citado en el sur de Africa, quizas se
trata de una de estas formas. El guepardo Axinonyx es el felido mas adaptado a la ca­
rrera considerandose el mamffero mas rapido. Este genera, 0 formas parecidas, apa­
recian mas 0 menos en e\ mismo momento en todo el Viejo Mundo y en el norte de
America. Todas las especies del genero Panthera son grandes. Las formas africanas
son el guepardo, Panthera pardus, y elle6n, Panthera leo. El guepardo vive y caza en
solitario y se encuentra en ambientes mas cerrados que los leones. Los leones viven y
cazan en grupos y prefieren ambientes mas abieltos.

Los Thbulidentata 0 cerdos hormigueros son un grupo de origen africano antiguo.
No se conoce registro f6sil anterior al Mioceno. Son mirmec6fagos con morro alar­
gado y mandfbulas muy finas. Disponen de adaptaciones para excavar nidos de ter­
mitas 0 agujeros para protegerse de un depredador. A pesar de ser mirmec6fagos, man­
tienen dientes sin esmalte pero una estructura tubular (de ahi el nombre del orden).
Probablemente han mantenido los dientes porque comen tambien fruta (Patterson,
1975). Las formas del Mioceno tienen dientes relativamente mas grandes y tienen la
mandfbula menos alargada. La especie actual, Orycteropus afer, es mas pequefia que
O. crassidens (Van der Made, 2003).

Los Hyracidae (damanes; Procavia, Dentrohyrax) son de origen africano y se
conocen ya desde el Eoceno. Igual que los Tubulidentata, se han dispersado a Euroasia
durante el Ne6geno, donde no han tenido gran exito. Las formas actuales son peque­
fias, pero las forrnas f6siles fueron mucho mas grandes.

Los Proboscidea del Plio-Pleistoceno poseen una dentici6n muy reducida. Pueden
tener una defensa superior 0 inferior, las dos en cada lado, que se corresponderfan
con los segundos incisivos. Ademas tienen tres premolares (0 dientes de leche) y tres
molares en cada mandfbula 0 maxilar. Siempre son animales grandes. Pueden arran­
car arboles no muy grandes y asf abrir el paisaje. Los Deinotheriidae con el unico ge­
nera Deinotherium se caracterizan por tener defensas inferiores curvadas hacia abajo,
por no tener defensas superiores y por tener molares con cada uno dos 0 tres lofos
(crestas transversales). La lofodoncia sugiere que eran fol.fvoros. Cuando cambi6 la
concentraci6n de CO2 en la atm6sfera, provoc6 un aumento de la vegetaci6n con la vfa
C4 de fotosfntesis, apareciendo paisajes mas abiertos con gramfneas. La mayorfa de
tos herbivoros se adaptaron cambiando su dieta a excepci6n del Deinotherium que si­
gui6 manteniendola (Cerling et al., 1997). Deinotherium es de origen africano, pero
se ha dispersado durante el Mioceno en Europa y el subcontinente indio. Par cambios
ambientales este genero ha sobrevivido solamente en el Plioceno de Africa y su ex­
tinci6n, pr6xima a la transici6n del Plio-Pleistoceno, esta relacionada con los cam­
bios ambientales de estas cronologias.

Los Gomphotheriidae tienen defensas superiores y pueden tener defensas infe­
riores. Sus molares son bunodontos 0 zygodontos (parecido a lofodontos) y pueden te­
ner en cada mandfbula y maxila seis dientes molariforrnes funcionando, como es nor­
mal en muchos mamfferos, 0 tener una tendencia a perder los dientes molariformes
;tnteriores por desgaste completo, como es el caso en Anancus.
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Los Elephantidae no tienen defensas inferiores y los seis dientes molarifonnes
de cada mandfbula y maxilar no funcionan todos a la vez coma en la mayoria de ani­
males, sino que salen uno despues de otro hasta desgastarse completamente (y cuando
el ultimo se ha desgastado, el individuo muere). Estos dientes consisten en lamelas.
Cada lamela resulta de la fusion de dos cuspides. La morfoJogfa en el punto de fusion
es diferente en Loxodonta (donde en el punto de fusion de la lamela es mas gruesa y
parece una forma coma un rombo) y en Elephas y Mammuthus (donde la lamela puede
ser alga mas fina en el punto de fusion). En la evolucion de los Elefantidae existe una
tendencia a aumentar laaltura de la corona y el numero de lamelas por diente. Ademas,
estas lamelas tienden a situarse mas juntas, a ser mas finas y a poseer un esmalte mas
delgado. Entre ellas se deposita cemento. Estos dientes son una adaptacion a una dieta
abrasiva. El Primelephas es un elefante primitivo. Mammuthus se ha dispersado fuera
de Africa y en el reside el origen de los mamuts. Se ha reconocido un largo linaje
anagenetico en Elephas en base al aumento de la frecuencia lamelar (numero de la­
melas por 10 cm). Este linaje ha sido utilizado en la bioestratigraffa, pero ha sido cri­
ticado: la variabilidad por nivel es alta, 10 que podia indicar mas que una especie por
nivel. Elephas se ha dispersado inicialmente por el sur de Asia, y mas tarde otra vez
por Europa y Asia (<<Palaeoloxodon» antiquus) (Beden, 1987; Kalb et al., 1996a; Kalb
et al., 1996b; Todd, 2001).

Los Perissodactyla son ungulados con el eje de simetrfa en el tercer dedo, mien­
tras que los Artiodactyla son ungulados con el eje de simetria pasando entre el tercer
y cuarto dedo. En general, la mane y el pie de los mamfferos tienen cinco dedos, nu­
merados de I a V. En la evolucion, la reduccion de los dedos laterales (y de los co­
rrespondientes metapodos) es comun. Los dedos laterales se hacen mas pequenos, em­
piezan a desaparecer huesos individuales hasta finalmente desaparecer por completo.
En los Perissodactyla se reducen los dedos I y V, y en casos extremos, mas tarde II y
IV, y queda solamente el Ill. En los Artiodactyla se reduce primero el V, los II y IV
suelen presentarse reducidos en grados distintos de tamaiio e incluso en algunos gru­
pas se produce la fusion entre los metapodos III y IV. La reducci6n de dedos latera­
les es generalmente una adaptacion a correr sobre un suelo duro (como las zapatillas
ligeras para los deportistas), y generalmente esta unido a1 aumento de la longitud de
10s metapodos. Las especies que no reducen los dedos laterales suelen tener un gran
peso corporal 0 vivir sobre un suelo blando.

Los Equidae son originarios de America del Norte y se han dispersado varias
veces por el Viejo Mundo, concretamente los generos Anchitherium, Hipparion y
Equus hace respectivamente unos 20, 1I y 2,5-2,7 Ma. Hipparion ya tiene los me­
ulpodos laterales muy reducidos y es hipsodonto (tiene molares y premolares con
coronas altas). La hipsodoncia suele ser una adaptacion a corner materiales muy
abrasivos, y suele ocurrir en pastadores que comen gramineas, mientras que los ra­
moneadores suelen ser braquiodontos (con dientes con coronas bajas). Durante mu­
cha tiempo era comun reconocer un solo genero Hipparion, mientras que ahora hay
cada vez mas autores que aplican varios nombres genericos coma Cremohipparion,
Sivalhippus, Eurygnathohippus etc. Hay muchas especies, pero todas son muy pa­
recidas y por ello tiene sentido aplicar aquf solamente el nombre Hipparion. Equus
tiene los dedos laterales totalmente reducidos y solamente quedan vestigios de los
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mctapodos laterales (1os Il y IV). La dispersion de Eqllus par el Viejo Mundo ocu­
rTio hace unos 2,7 Ma, pero el primer registro africano bien datado es algo mas re­
ciente (entre 2,3 y 2.4 Ma). En Europa la cxtincion de Hipparioll coincide casi con
la dispersion de Equus. En Africa, cstos dos generos cOL:xisten casi 1,5 Ma. Alga pa­
recido ocurre en Asia. Los primerm; Eqllus son del tipo estenoniano; SOn p,u'ecido~

a Equu.l' srenunis en ciertas morfologfas de 10s clientes. Los Equus del tipo caba­
Jlino (parccidos a Equus caballus) aparecen mas tarde en Euroasia, rero no en Africa.
Los Equus africanos incluyen a varias especies de cebras y as no (Azzaroli, 1995;
Bernor & Armour-Chelu, 1999).

Los Chalicotheriidae son unos perisodactilos muy particulares, los dientes re­
cuerdan a los rinocerontes, su tamano tambien, pcro tienen gan·as. Algunus han inter­
pretado que han utilizado las g,mas para subir a los arboles. Esto parece poco proba­
ble para las forrnas grandes. La fOlma africana Ancylotherium hennegi es un descendiente
de otra especie del mismo genero conocido del sureste europeo y de Anatolia y es
uno de los ultimos representantcs de este grupo.

Los Rhinocerotidae, junto con los hipopotamos, son los mamfferos mas gran­
des despues de los ddantes y por esto tienen una gran intluencia sobre el ambienle.
Se trata de una familia que ha sido muy diversa, pero qUi:: ya en la epoca que estudia­
mos estaba en declive. Tres grupos principales han lIegado al Plioceno final-Pleistoceno.
FI grupo Rhinoceros-Dicerorhinus del sur de Asia con incisivos, cuernos pequenos.
nasales graciles y largos y sin septo nasal osifieado. El grupo Coelodollta-Stephanorhinus
del norte de Euroasia, sin incisivos, tiene los cucrnos grandes, nasales masivos y lar­
gus y t:l septo nasal osificado. El grupo Diceros-Ceratorherium de Africa, sinincisi­
vos y septo nasal osificado, tiene los euernos grandcs y los nasales masivos y cortos.
Los dos generos afric3nos tienen ancestro en las faunas clasicas del Mioceno final de
Grecia, Turqllia e Iran. Diaros bicol'l1ls (cl rinoceronte negro) es consideradu como
un ramoncador, miiCntras que Ccra[orherillm (el rinoceronle blanco) es un pastador. Se
rcconocen dos especies en CeratOlherium: C. pmecox y C. sin/urn.

Los Artiodactyla son ungulados con el eje de simet1'fa de las patas ent.re el ter­
cer y cuarto dedo. Incluye a tres grandes grupos. Los Suiforrnes suelen tene1' los me­
j,ipoJos centrales (el tercero y cuarto) sin fusional', los dcdos laterales poco reducidos
y el navicular y el cuboides no est,ln fusionaclos. Los Tylopoda del Plio-Pkistoceno
han perdido los melapodos latcrales, tienen los rnetapodos centrales fusionados y alar­
gados, pero no ticnen el navicular y cuboides fusionado. Los RUl1linanti8 actuaJes y
del Plio-Pleistoceno tienen el navicular y euboides fusionado, [os metapodos laterales
muy reducidos 0 au~entes, y casi lodos poseen los metapodos centrales fusionados.
Son hcrbfvoros a excepci6n de los suidos y pecaris, que son omnfvoros.

Los Suit'01111es incluyen a dos supert'amilias 4uc trat,UTIos en este libro: los Suoiclea
y Hippotamoidea. Los Suoidea (Suidae y los pecaris americanos) se caracterizan pur
\1I ~structura craneal y par un disco nasal que utilizan para buscar peqllenos animalcs
y rakes, tubcrculos, etc., en el suelo. Los Hippopotamoidea comparten una mo1'folo­
gfa tfpica de los premola1'cs, un esmalte muy rugoso, metapodos laterales poco rcdu­
cidus. etc.
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Los Suidae del Plio-Pleistoceno africano son mu)' diversos y han sido rnuy im­
portantes en la bioestratigrafla. Durante la decada de [970 han tenido un papel im­
portante en las discusiones sobre las edades de los homfnidos fosiles africanos (Couke,
197Ra; 1978b; Harris & White, 1979; White & Hanis, 1977). Existen trcs grupos prin­
cipales, 10s Tctraconodontinae y las fonnas alrededor de los Suinae KolpochoCl'us y
Mefridiochoerlls.

Los Tetraconodontinae se caracterizan por tener el cuarto premolar inferior con
una unica cuspide principal y el cuarto premolar superior con una cuspide bucal
o una segunda poco desarrollada. Suelen tener los terceros y cuartos premolares
grandes, pero se reducen en varios linajes. En los estudios cl<isicos, se parte de la
base de una unica dispersion en Africa, seguida por una radiaci6n dando IUgar a vu­
rias espeeies dentro de los generos Nyanwchoerus y Notoclzoerus, que demuestran
una reducci6n en los premolares y un aumento progresivo de la longitud y altum del
tercer molar y en el numero de sus 16bulos. Parece mas probable que a partir de 105

9 Ma se sucediesen varias dispersiones por Africa de CO/lohyus dcsde Eudopa, dando
Jugal' al linaje de Nyanzachoerus-Notochoerus, y de Sivachoerus descle el subconti­
nente indio (que ha sido confundido con Nyanzachoerus) (Van del' Made, 1999a).

Existe mucha confusion sabre Potamochoerus, el jabalf de ria actual. Por un lado,
se ha considerado que la especie «aj'arensis», con una edad de mas de 3 Ma, pertene
cia a este genera. Por atro, se ha consideraclo perteneciente al genero Ko{poch()cru.l',
apareciendo asf Powmochoerus en Africa en cl Pleistoceno media. Queda por v(;r ::.i
«afarensis» pertenece a Ko!pochoerus, aunque probablemente Potamochoerus des­
eienda de formas del sur de Asia,

KolpochoCJ'us? afal'ensis y fonnas similares (K. heinzelini, K. cookei) aparecen
en el registro africano alrededor de 4 Ma. Estas formas pueden estar en el linaje de
Kolpochoerus, 0 pertenecer a Propofamochoerus. A partir de unos 2,5-2,8 Ma apa­
n.:ce Kolpochoerus phacochoeJ'Oides, que cvoluciona en K. hese!oni y despucs en una
cspecie 0 unas especies a las que se: aplican varios nombrcs, entre los cuales K. pai­
ceae tiene prioridad, mientras que K. olduvaiensis y K. c\'l'Ol/ensis serian muy proba
blemente sinonimas. Se trata de suidos de gran tamano, con caninos muy grandes y
areas cigomatiocos innados en los macho~ y con una tendencia evolutiva a aumentar
la longitud y altura del tercer molar. La especie K. major es mas conservadora en cs­
tos ultimos caracteres. La forma actual, Hylochoerus meinel'tzhageni, cs un descen­
diente de Kolpochoerus y compalte varios caracteres, como la mOlfologia de [os 111­

cisivos inferiores y el deswTollo del tercer molar. Hylochoerus ticnde a ser mas folfvoro
o ramoneadol' y menos ornnfvoro que cl resIn de los suidos actuales y c:stc probable­
mente ha sido tambien cl caso de Kolpochoerus.

Potamochoemides .l'hawi se caracteriza por poseer terceros molares que todavJ'a no
son muy altos y alargados. Se considera que esta proximo a Metridio(1IOerUS, que de­
muestra una tendencia fuerte en el aumenta de la altura de la corona cid tercer molar, y

mas modesta en el aumcnto de la longitud de este diente. Metridiochoeru.l' compactus ()
Sty{oc!zoerus compactus seria la forma ma~ progresiva. De este grupo ha salido PhacJlOaus,
que ha dado lugar al jabali verrugoso actual. Fsteanimal es un suido pastador.
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El jabali comun, Sus scrota, vive actualmente en el norte de Africa. Se docu­
menta en el Pleistoceno superior, pero tambien hay citas referentes al Pleistoceno
media antiguo de Temifine (Tighenit), aunque no todos los investigadores estan de
acuerdo a este respecto.

Los Hippopotamamidae difieren de olros Hippopotamoidea por poseer las cus­
pides de los molares «en forma de trebol» y una faceta muy ancha en el astragalo
para el cuboides. Son unos animales adaptados a la vida acuatica, de ahi la elevacion
de las orbitas en el CraneD y el acortamiento en los metapodos. Este grupo se conoce
desde el Mioceno inferior/medio y desciende posiblemente de unos Anthracotheriidae
que lIegaron durante el Paleogeno a Africa. La sistematica de esta familia se basa en
parte en el numero de incisivos. Estos se han visto reducidos muy probablemente en va­
rios linajes. A pesar de haber perdido incisivos, el hipopotamo enano Choeropsis
liberiensis es uno de los hippos mas primitivos porque no tiene las orbitas elevadas.
No tiene registro fosil conocido. Hexaprotodon ya muestra la elevacion de las orbi­
tas, pero mantiene un esqueleto todavia relativamente gnkil. Hippopotamus tiene los
incisivos reducidos, las orbitas claramente elevadas y el esqueleto muy robusto. Durante
el Mioceno final, los hippos primitivos se dispersaron hacia el sur de Europa (donde
se extinguieron) y al subcontinente indio y sureste de Asia, donde el genero Hexaprotodon
sobrevivi6 durante mas tiempo que en Africa. En el Pleistoceno temprano, el genero
Hippopotamus se dispers6 por Oriente Medio y Europa.

Los Tylopoda incluyen a los Camelidae (camellos). Son unos artiodactylos con
dentici6n selendonta, como los rumiantes. Como la mayor parte de estos, los meta­
podos estan fusionados, pero difieren en muchos otros caracteres como el hecho de
mantener el navicular y cuboides sin fusionar. En general estan adaptados a un am­
biente abierto 0 lirido. Este es el caso del Came/us. Los Camelidae tienen su origen
en America del norte y es en el Mioceno final cuando se dispersan hacia el Viejo Mundo
y dan lugar al genero Came/us. Este linaje de camelidos se establecio rapidamente en
las zonas aridas de Africa y Euroasia.

Los Ruminantia son el tercer y el mayor grupo de artiodactilos y estan caracte­
rizados por su tracto digestivo y el habito de rumiar. El acto de rumiar fragmenta mas
la comida dando lugar a una digesti6n mas eficaz que la de otros herbfvoros con un
peso corporal de hasta unos 600-100 kg. En herbivoros de mayor tammo el tiempo
que la comida pasa en el tracto digestivo es mas largo, y la flora intestinal tiene mas
tiempo para atacar a la celulosa de las paredes de las celulas vegetales, 10 que elimina
la ventaja de los rumiantes. Por esta razon los otros herbfvoros, como rinocerontes y
proboscideos, suelen ser de talla grande. Los Ruminantia incluyen a unos grupos pri­
mitivos sin apendices craneales, como los Tragulidae, y a los Pecora, los rumiantes
con apendices, como Bovidae, Giraffidae, Cervidae y otras familias, la mayoria de
ellas extintas. En estas familias los apendices craneales han aparecido durante el
Mioceno temprano. Aunque la aparici6n de los apendices craneales es mas 0 menos
contemporanea, su origen y estructura es diferente en estas familias.

Los Tragulidae son rumiantes muy primitivos con los metacarpianos centrales
no fusionados (los metatarsianos estan fusionados completamente 0 s610 en la parte
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proximal). Los metiipodos son generalmete cortos y los laterales relativamente gran­
des. Estos animales son en gran medida frugivoros. Este grupo ha sido algo mas di­
verso durante el Mioceno, pero en la actualidad existe solamente en Africa el genera
Hyemoschus, pero sin registro en el Plio-Pleistoceno.

Los Bovidae se caracterizan por tener cuemos, que consisten en un nucleo 6seo
cubierto de una capa de keratina. Los cuemos no se mudan (al contrario de las astas
de los ciervos). Los machos siempre tienen cuemos y las hembras en algunas espe­
cies. El tamano y la forma de los cuemos y la presencia 0 ausencia en las hem bras esta
relacionado con la etologfa y la ecologfa de la especie. Con mas de 100 especies, los
Bovidae son en la actualidad el grupo mas diverso de grandes mamfferos. Como es
natural en un grupo tan diverso, existen diferentes opiniones sobre su clasificacion. La
mayor diversidad actual y fosil esta en Africa y no es posible tratar aquf todas Ias es­
pecies 0 linajes. Aparte de las monografias ya citadas, 105 bovidos africanos han sido
estudiados en numerosos artfculos por Gentry (1990, 1996), Gentry & Gentry (1978),
Geraads (1981), Geraads & Amani (1998), Vrba (1995,1997), Vrba & Gatesy (1994)
y muchos otros.

Los Bovinae incluyen tres tribus: Boselaphini, Tragelaphini y Bovini. Las dos
ultimas son conocidas en Africa. Los Tragelaphini suelen tener cuemos torcidos, yen
especial, el cuemo izquierdo posee una torsion parecida a un sacarcorchos. El genero
mas diverso es Tragelaphus con especies como T. scriptus (bosbok) y T. slrepsiceros
(kudu mayor). Viven sobre todo en ambientes cerrados y Tragelaphus spekei (sitan­
tunga) vive en zonas pantanosas. Algunos autores incluyen las especies mayores en
el genero Taurolragus, coma es el caso de T. oryx.

Los Bovini suelen ser especies muy grandes e hipsodontas con molares siguiendo
un patron oclusal complicado con estilos y crestas marcadas, y con columnas interlo­
bulares conectadas par una cresta transversal entre los dos 16bulos. Las hembras de los
Bovini primitivos, como Leptobos, no tienen cuernos, pero las hem bras de las formas
mas avanzadas como Syncerus sf que los tienen. Ugandax y Simatherium son dos Bovini
africanos que se consideran ancestrales a Syncerus y Pelorovis. Cuando en Europa so­
lamente habfa Bovini primitivos como Leptobos, en Africa ya existian los generos ac­
males. La especie actual Syncerus caffer (bUfalo cafre) es tfpica de ambientes abiertos
Pelorovis es otro bovino que aparecio mas 0 menos en el mismo momento. Los cuer­
nos eran inmensos y curvados de diferente manera segun las especies.

Los Cephalopinae son b6vidos con cuernos pequenos y simples dirigidos hacia
atras. Estos se originan detras de la 6rbita implicando una importante extension pos­
terior del frontal. La mayona de las especies actuales viven en ambientes cerrados y
la fruta constituye una parte importante en su dieta. Los suelos <icidos de los bosques
no son muy favorables a la fosilizaci6n y como consecuencia el registro fosil de estos
animales es muy pobre. Se reconoce dos generos: Cephalophus (duiker) con muchas
especies y Sylvicapra (duiker gris) con una sola especie. En cuanto al grado de ro­
bustez de los metapodos hay tres grupos: Cephalophus jentinki y Cephalophus sylvi­
cultor con 10s metapodos mas robustos, Sylvicapra y Cephalophus maxwelli con 10s
metapodos mas gniciles y el resto con un grado de robustez intermedio.
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Las tres tribus Reduncini, Akelaphini y Hippotragini son trataclas par alguno:-­
autores como dos 0 tres subfamilias. Otros autores las consideran coma una subfami­
lia, los Hippotraginae. Son b6vidos hipsodontos que pueclen tener molares con un pa­
tron oclusal complicado y con cemento, que recucrda al de los Bovinae. Los Reduncini
son formas menos especializadas e incluyen formas como Kolms defassa (antflope de­
fasa), Redunca redunca (antflope bohor) y Menelikia. En la actualidad estan restrin­
gidas a Africa, pero hay gran variedad desde el Mioceno hasta el P1eistoceno del sub­
conlinente indio. l.os Hippotragini incluyen formas como Praedamalis, Hipporragu.\
niger (antflope niger), ()ryx beisa (orix), Addax nasomusculatus (adax) y Wellsiana
Algunos de ell os viven 0 han vivido en Arabia y el subcontinente indio. Son anima­
les de ambientes aridos. Los Alcelaphini son un grupo muy amplio con, entre otros.
Damaliscus korrigum (topi), Alcelaphus buselaphus (bubalo), Connochaetes (fiu).
Parmularius, Paresrigorgon, Rahatic:eras, Damalops, Sigmoceros. La mayor parte de
ellos son africanos, pero Alceluphus y Damalops son tambien asiaticos.

Los Antilopinae son una subfamilia diversa de b6vidos que comparten varios ca­
racteres dentales con los Caprini. Estos rasgos son: la 3usencia de columna interlobu­
lar en los molares, rnolares inferiores con una mUl'alla lingual relativamente plana, moo
lares superiores con los estilos bucales de las cuspides poco marcados 0 atisentes y 10'­
premolares relativamente peque50s. Difieren de los Caprinae en la morfoiogfa del es·
quelcto poscraneal, que es mas parecido al de 10s demas Bovidae. Los Antilopinae sue­
len ser de talla pequefia 0 mediana.

Los Neotragini son Antilopinae pequefios con unos cuemos pequefios y simple:>.
No se conocen fuera de Africa. Hay gran variedad de generos, generalmente con un
registro f6sil baSlantc incompleto: Oreorragus (saltarrocas), Ourebia (oribf), Raphicerw
campeslris (steenbok), Neorragus pygmaeus (antflope real). Varias de estas formas es
lan adaptados a ambientes mas 0 menos rocosoS. Los generos Madoqua y Rhynchorragw
(dicdic) son de talla muypequena y tienen una nariz grande, 10 que se refleja en lIn;;
reducci6n de los nasales, sobre todo en el segundo genero. Estos· animales est{m vin
culados a ambicntes aridos.

Los Antilopini poseen mctapodos largos y adaptados a la carrera. Son tfpicos de
ambientes abiertos de Africa y tambien de Asia. El genero (;azella ya esta citado el'

el Mioceno de Africa y de Eurasia y sigue en la actualidad en Asia. Al conlrario ch
las primeras especies que no tenfan metapodos largos, las especies actuales tienen UT'

alargamiento muy significativo de los metapodos. Hay especics en las que [as hem·
bras tienen euemos y otras en las que no. Otro representantc es Anlidorcas. Ammodorco'
clurkei (dibatag) y LithocraniliS walleri (gcrenuc) estan incluidos generalmente en 10'
Antilopini, aunque difieren fue11emente en la morfologfa dental y craneaI. Estas for
mas tienen un alargamiento extremo en los metapodos, y pueden tener los metacar
pianos todavfa mas largos que 105 metatarsianos (rasgo similar al de ias jirafas). SOl
ramoneadores y a menudo se levantan sabre las patas posteriores para !legar a las ha
Jas de arboles 0 arbustos.

Los Caprinae son una subfamilia que COffinarte varios caracteres con 10'

Anlilopinae. Se caracteriza por una hipsodoncia muy marcada, el «pliege caprino
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en los molares inferiores y un P4 que no tiene el valle anterior cerrado (es decir el
metatoconido no tiene extensi6n anterior y fusi6n con el parac6nido). Los rneuipo"
dos son relativarnente cortos, los astr~galos son cortos y anchos, los carpales son ba,
jos y anchos y las falangcs tienen unas facetas articularcs pcculiares que refkjan unCi
rostura 0 movimicntos tfpicos. Estas morfolog'-as estan probablernente relacionada"
con los ambientes en los que viven los Caprinae: zonas rnontafiosas, rocosas 0 ari"
das. Los Caprinae son originarios de Asia y se han dispersado en varias ocasiones ,!

Africa. El ovibovino Makapania rnarca una dispersion temprana hasta Sudafrica
Alrededor de 2,7-2 Ma se dispersaron tanto Caprini como Capra priman'a por cl
:lorte de Africa, y hay varios eaprinos sin describir en el este con las misrnas crono­
loglas, Gentry (1996) describe Budorcas clwrcheri en Hadar. Hasta entonces, el ge,
nera era <;olamente conocido en Asia (la especie actual B. taxicotor). Los Caprin;
Ammotl'Ogus lervia (arrul) y Capra aun viven en la actualidad en el noroeste y noresll'
~ie Africa.

La posicilJl1 sistemcllica del irnpala Aepyceros melam/JUs no es muy clara. Alguno:
han incluido este b6vido en los Antilopinae, rnientras que otros 10 han incluido en otra'
subfamilias, como los Aepycerotinae. Es una forma parecida a los Antilopini, pen
diflere en caracteres como la morfologfa dental.

Los Giraffidae tienen unos apendices craneales que no son cuernos ni astas y !H

estan eubiertos por keratina (0 por 10 menos no en las fonnas actuales). Son tfpico:,
de ambientes abiertos con arboles dispersos. Las formas con patas y cuello largo son
ramoneadores que tienen acceso- alas copas de 10s irboles. Los Sivatheriinae son gi
r,'ifidos muy grandes y masivos'Y que no tienen el cuello y las patas muy alargadas.
Los animales grandes cubren facilmente una distancia larga, sobre todo si tienen pa
las largas. Existen estudios sobre la distancia que existe desde la zona de pas to hast"
cl punto m,ls proximo de acce~o a agua para beber. No es de extrafiar que los girafi
dos se encuenlrell frecuentemente a muchos kil6metros; esto les hace posiblc sobre­
vivir en un ambiente mas arido que muchos otros herbfvoros. Sivarheriwi? es un des
cendiente de fonnas que en el Mioceno tenninal eran comunes en los ambientes abiertos
del Viejo Mundo, incluso en Espana. Giraffa cametopardalis, la jirafa actual, es UI,

descendiente de una rama con vaiias espccies africanas, pero con el origen en formas
del Mioccno terminal conocidas en Grecia, y pafses de zonas fuidas de Asia. De Okapiu
jonhstoni (el okapi) no se dispone de un registro fosil bien conocido; quizas es un des
cendiente de Mirilanrotherium, conocido en el Plio-Pleistoceno desde la zona de Greci,i
hastaTadyikistan.

Los Cervidae son originarios de Asia y han entrado muy tarde en Africa Viven
sobre todo en ambicntes cerrados y son ramoneadorcs. Posiblemente par estas carac
terfsticas no han podidocfuzar cl Medio Oriente y entrar en cl norte de Africa y en Cl

subcontinente indio hasta cl inicio de los glacia1es. La primera referencia en Africa a
la presencia de un cervido, corresponde a Dama schaefcri en el Plioceno final.
Megaloceros algerieus (0 Megaceroides) esta citado en el Pleistoceno superior de
Argelia y Marruecos (Hadjouis, 1990). Probablemente es un descendiente del linajl
de Megalocrros solilhar-us, pera su ultimo registro en Europa u Oriente Medio dat'l
,lproximadamente de 300-400 ka, y existe entonces un hiato. El ciervo comLin, Cerl'lt'
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elaphus, vive en la actualidad en el noreste de Argelia y el noroeste de Tunez, con un
registro fosU abundante en el Pleistoceno superior (Kowalski & Rzebik-Kowalska,
1991 ).

BIOESTRATIGRAFIA: SUIDAE y PROBOSClDEA

Como su propio nombre indica, la estratigrafia describe los estratos, 0 unidades
litol6gicas. Una capa 0 unidad litol6gica que descansa sobre otra es mas reciente. La
secuencia de las capas 0 unidades de una cuenca proporciona las edades relativas de
estas unidades y (si no hay complicaciones) de todo 10 que se encuentra dentro de es­
tas capas. Sin embargo, existen casos en los que no se puede establecer la superposi­
cion de capas. Por ejemplo, si comparamos dos cuencas sedimentarias, la bioestrati­
grafia puede establecer las edades relativas utilizando la aparicion 0 desaparicion de
un organismo fosil 0 el grado de evolucion de un linaje. A pesar de esto, todavia no
se sabrla la edad «absoluta» de las capas. Si existen dataciones radiometricas, pode­
mos saber la cronologfa en miles 0 millones de aiios (en este caso se habla de crono­
estratigrafia), y podemos saber la edad de un grado evolutivo de un organismo y «co­
rrelacionar» esta con otras capas en las que se encuentra este grado evolutivo
(biocronologfa). Las unidades litoestratigraficas son un cuerpo de roca, pero a la vez
representan el tiempo en el que se han depositado estos sedimentos. Asi el Pleistoceno
temprano es el tiempo en el que se han farmado las rocas que han sido definidas coma
el Pleistoceno inferior.

En las cuencas sedimentarias del este de Africa, la bioestratigrafla se ha basado
sobre todo en los suidos y proboscideos. Pero las secuencias sedimentarias de estas
cuencas estan intercaladas con tobas. Las tobas de un mismo evento eruptivo tienen
una litologfa tipica y pueden ser reconocidas, y por 10 tanto servir para la correlaci6n
entre cuencas y ser datadas (Haileab & Brown, 1992; Harris, 1991). Aunque al prin­
cipio la bioestratigraffa era el principal metodo para «datall) e incluso ha dado mejo­
res resultados que las dataciones radiometricas (White & Harris, 1977), ahora cada
vez la importancia de la bioestratigraffa es menor en estas cuencas. No obstante, si­
gue siendo importante para yacimientos de otras partes de Africa, coma el norte y el
sur. El aumento evolutivo del numero de lamelas por molar, 0 el aumento de larnelas
por 10 cm en 10s molares de los elefantes, es utilizado para la bioestratigraffa. En los
Jinajes de suidos coma los de Nyanzachoerus-Notochoerus, Kolpochoerus y Metri­
diochoerus aumentan la longitud del tercer molar afiadiendo cuspides en la parte pos­
terior. Tarnbien aumenta la altura de la corona y se forma cementa entre las cuspides.
Estas caracterfsticas son utilizadas en la bioestratigraffa (Cooke, 1978a; 1978b; Harris
& White, J979; White & Hams, 1977). La figura 2.4 da un ejemplo del aumento evo­
lutivo de la longitud del tercer molar inferior de Kolpochoerus. Las lfneas indican el
tiempo que corresponde a cada unidad sedimentaria (por ejemplo, la formaci6n de
Shungura, Miembro C). Los sfmbolos indican la longitud de los molares de cada ya­
cimiento 0 unidad sedimentaria. Las datos proceden de un articulo que trataba de es­
tablecer la edad del yacimiento de Ain Hanech en Argelia (Sahnouni et al., 2004). La
presencia de la especie Kolpochoerus heseloni en este yacimiento sugiere una edad
entre 1,6 y 2,3 Ma. De esta fOIma se desestima la hip6tesis del 1 Ma coma cronoJo­
gfa vcilida para el yacimiento.
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[VOLUCION FAUNISTICA Y CLlMA. PATRONES BJOGEOGRAFICOS

Presi()!7 CO2, cambio amhienlal y ew)luci6n de lafauna

En este capltulo ~e ha limitado la descripci6n de la fauna africana a los ulti­
;nos cuatro millones de anos, pero hay un acontecimiento anterior que ha influido
de forma dccisiva sobre la fauna africana. Es la bajada de la concentraci6n de CO2
en la atm6sfera. Se discute mucho sobre este gas por su efccto invernadero, pero en
cste caso el efecto imporLante no es un cambio de temperatura. Entre hacc 8 y 6 mi­
llones de anos la concentraci6n de CO2 por debajo de un nivel crftico ha favorecido
plantas con la vIa de fotosintesis C4 sobre plantas con la vIa Cl' La mayor parte
de las gramfneas tienen la vfa C4 ' y se supone que las grandes llanuras con graml­
neas, las sabanas y estcpas datan de estas cronologlas. Este cambio se detecta en
los is6topos IlC en los paleosuelos y en 105 dientes de los herbfvoros. Este cambio
se ha detectado en varias partes del mundo. Por el gradiente de temperatura, el
call1bio ocurrio primero en latitudes bajas, y mas tarde en latitudes altas (Cerling el
aI, 1997; ]anis el al., 2000).

El aumento de la hipsodoncia en casi todos los grupos de herblvoros es cono­
cido desde hace mucho tiernpo. Este fen6rneno, frecuentemente en combinaci6n con
el allmento de la longitud de 10s molares posteriores, la forrnaci6n de cemcnto entre
las ctJspides y la reducci6n de los premolares, siempre ha sido interpretado como una
adaptaci6n a una dieta de pastador m3s intensa, con mas material vegetal, mas abra­
sivo, pero con menor valor nutritivo (generalmente gramlneas). Los proboscideos hip­
sodontos aparecieron en Africa durante el lapso 8-6 Ma. En este momento comenz6
el cambio hacia la vegetaci6n C4 . En el mismo tiempo, los suidos del grupo
NyallZochocms-NolOchoerf.ts evolucionaron con molares posteriores m,1S largos y
aumentaron los b6vidos hipsodontos en diversidad. Es posible conocer el ambiente
por el paleosuelo y los pastadores (que comen gran cantidad de gramfneas C4 ) y ramo­
neadores (que comen vcgetaci6n C3). Se ha podido establecer que estos cambios en
la dentici6n de suidos y proboscideos esta re1acionado con un cambio de dieta. Tambien
se ha podido establecer que Deinolherium ha seguido siendo ramoneador despues de
los cambios ambientaJes (Cerling el al., 1997; Cerling el al., 1999; Harris & Cerling,
2002). Estos cambios coinciden [(!"Ossa modo con la aparici6n de los primeros homf­
nidos que habrfan podido ser blpedos.

/\lI1bienles ahierloS y cerrados

El «Indice de aridcz» es cl resultado de la precipitaci6n y de la evado-transpira­
cion potencial de una zona. Las zonas humedas suelen poseer mas vegetaci6n y un
paisaje mas «cerrado», mientras que las zonas aridas suelen tener paisajes mas abier­
tos. Rfos importantes pueden cruzar una zona sin cambiar Sll cankter arido, y gran­
des lagos se pueden formal' en otras zonas y no necesariamente indicar mas precipi­
taci6n local. En la actualidad hay dos c1esiertos importantes en Africa, el Sahara y el
Kalahari, conectados con una zona arid a en el este de Africa. Se supone ljue la for­
macion del rift del este de Africa ha acentuado la aridez de esta zona. Este arco arido
encierra una zona con selva tropical, pero tambien disminuye la aridez hacia el exte­
rior nel ;Irco, 110rablementc haci<l el norte de Marruecos. Argelia y Tunez y el suresrc
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le Africa. Hay razones para pensar que una distribuci6n de aridez parecida ha preva­
!ecido durante muchos milloncs de anas, aunque con fluctuacioncs importantes en el
"rado de aridez y variaciones en la extensi6n 0 posicion de 1as zonas aridas. Rios ac­
iualmente secos nacen en 10 que ahora es el Sahara, lagos que se han nutrido de estos
rios estan ahora secos 0 reducidas. Existen poblaciones reducidas y aisladas de orga­
nismos que neccsitan agua, coma cocodrilos, que salamente pueden haber llegado
alii con otro grado de humedad. Hay registros hist6ricos de cambios de aridez a del
caudal de nos. Los sondeos en 105 oceanos Atlantico e fndico muestran variaciones
en el polvo de origen sahariano, depositado por el viento; cuanto mas arido es el Sahara.
ITIas polvo se encuentra en los sedimentos occanicos. En las zonas actualmente de­
serticas se encuentran faunas f6siles que indican un ambiente mas humedo.

La distribuci6n de zonas [Iridas dcscrita anteriormente tiene una implicaci6n im­
portante para las faunas africanas: las faunas de ambientes cerrados quedan aisladas
de otras faunas de ambiente cerrado en el sur y sureste de Asia y en d norte de Eurasia.
rnientras que hay continuidad de ambientes abiertos africanos con las de Asia. Los ani­
males de zonas aridas pueden tener una variedad de adaptaciones a estos ambientes.
algunvs de ellos son faciles de observar en 10s f6siles. La vegetaci6n de zonas aridas
,uele ser mas dura 0 abrasiva que la de las zonas humedas. Esto se nota en los dien­
tes de los hcrblvoros: los dientes suelen tener coronas mas altas para compensar I"
abrasi6n. Las presas suelen tener varias estrategias para protegerse de Jos depredado­
res: huir, esconderse 0 defcnderse. En los ambientes abiertos es dificil csconderse y
los animales suelen ser grandcs y/o rapidos, 0 lan pequenos que se pueden esconder
en elsuelo 0 entre la escasa vegetacion. Los animales adaptados a la canera suelen
tener los metapodos alargados, y en menor grado ias tibias y los radios y tener una
variedad de otras caracteres observables en los huesos. Las jirafas son ani males gran­
des que poseen patas largas que les permiten cubrir grandes distancias y forrajear
ITIas lejos que muchos otros animales en relacion a un pumo de agua para beber. Las
faunas de ambientes humedos tienen l11as cominuidad en los tamanos corporales de
pequeno a grande. Tambien hay animales adaptados a vivir en los arboles, 10 cual
provoca 1110dificaciones observables en los huesos. Hay animales que son tipicos de
determinados ambientes, como por ejernplo los camellos, propios de un media arido
y Jos tragulidos de un medio humedo.

El resultado de todo esto es que Africa se divide en zonas con faunas diferentes
y con historias faunisticas diversas. La evoluci6n de un Jinaje puede haber ocunidc)
en regiones diferentes. Exiskn ejemplos de animales que han estado presentes en un"
zona, luego se han extinguido, pero han continuado en otra zona. Puede oculTir que
un descendiente de la especie vuelva a colonizar el territorio inicial. Las zonas con
mas precipitaci6n y vegetaci6n suelen tener suelos mas <icidos, 10 que no favorece a
la preservaci6n de huesos f6siles. Ademas, las zonas aridas son mas erosivas posibi­
litando cl acceso al registro f6sil. Estas zonas disponen tambien de una vegetaci6n me­
nor por 10 que aumenta la visibiJidad de los f6siles. Par todas cstas razones, no existe
un registro f6sil bien conocido en la zona centra africana. No conocemos bien la evo­
luci6n de muchos animaIes de ambientes cerrados. Por esta razon la evoluci6n de 10s
gorilas y chimpances es mucho menos conocida que la de Jos humanos.

Hay tres zonas con un registTO f6sil importante: en primer lugar el este de Africa,
y luego, ya con hiatos, la zona del Magreb y el sur de Africa. Tambien empiezan a
aparecet yacimientos importantes en zonas intermedias como Malawi y Chad.



HOMINIDOS: LAS PRIMERAS OCUPACIONES DE LOS CONTINENTES

Las secuencias del este de Africa

En el este de Africa hay varias secuencias sedimentarias con un registro fosil im­
portante, 10 que implica grandes ventajas sobre yacimientos aislados. La edad relativa
de los f6siles ya viene dada por su posici6n en las secuencias litoestratigraticas, que
ademas suelen incluir muchas tobas que pueden servir para datar y correlacionar. Las
secuencias mas conocidas son las de Olduvai en Tanzania, el este del lago Turkana
(Koobi Fora) en Kenya, los miembros A hasta L de la forrnacion Shungura en la cuenca
de Omo, y la forrnaci6n de Hadar en el Afar. La figura 2.3, basada en las publicacio­
nes sobre las secuencias del este africano (Harris, 1983; 1991; Kalb et al., 1982a; Kalb
et al., 1982b; Turner et al., 1999; Vrba, 1995), muestra la distribucion en el tiempo de
los grandes mamiferos. Como las faunas posteriores a 1 Ma reciben poca atenci6n 0

estan menos publicadas, la figura puede estar incompleta. Las Ifneas punteadas sue­
len conectar distribuciones conocidas de la misma especie, linaje 0 genero, indicando
por tanto la relacion y resaltando la ausencia. En algun caso conectan especies que no
forman un linaje, pero que estan relacionadas. Tambien se han unido en algunos ca­
sos especies del mismo genero que son raras 0 de estatus taxonomico cuestionable.

En el este africano, la evoluci6n de la fauna ha sido gradual si la comparamm
con la secuencia faunfstica europea. Llama la atenci6n el gran numero de linajes 0

especies con larga duraci6n; hay especies que han perrnanecido durante 3 0 4 millo­
nes de aoos. En toda la secuencia hay un gran numero de b6vidos y otros animales
indicativos de un ambiente abierto, sobre todo alrededor de 3,5 y 2,7-2,5 Ma. Este ul­
timo incremento de animales de ambiente abierto coincide con un cambio en el sis­
tema climatico global (la ciclicidad de la precesi6n de los equinoccios era dominante
en el clima global, pero en este momento pasa a ser dominante la ciclicidad de la
oblicuidad), un aumento cfclico de la aridez en el norte de Africa, la aparici6n de in­
dustria lftica y poco despues la de Homo en el registro del este africano. Eventos im­
portantes son la aparici6n de Canis a partir de 2,7 Ma y de Equus algo mas tarde.
Ambos generos llegaron hace 2,7 Ma de America del Norte, pero Equus se dispers6
rapidamente por Eurasia, y mas tarde aparece en el registro de Africa del Este. Al con­
trario que Equus, Canis se disperso a gran velocidad par Africa, y no entr6 en Europa
hasta los 2 Ma. Muchos b6vidos aparecieron hace 2,7 Ma, pero fue alrededor de 1,8 Ma
cuando sufren un carobio que se manifiesta en extinciones y apariciones. Las dife­
rentes especies de Hipparion desparecieron entre 1,9 Y 1,1 Ma y 10s grandes carnivo­
ros disminuyeron en eJ mismo periodo. Llama la atenci6n la discontinuidad en la pre­
sencia de los canidos y de Loxodonta en el esle africano.

Secuencia del sur de Africa

Una gran diferencia entre el este y el sur de Africa es que mientras en el este las
faunas aparecen en secuencias sedimentarias muy largas en yacimientos al aire libre,
~n eJ sur predominan los f6siles recuperados en ambientes carsticos. En el sur de Africa
no hay superposici6n clara de faunas y las dataciones son mas problemaricas. Es po­
sible esbozar una secuencia artificial de estas faunas, pero hay que tener en cuenta que
existen importantes diferencias de opinion sobre su cronologfa, que en algun caso J1ega
a una magnitud de mas de un mill6n de aoos. La secuencia sintetica esta indicada en
la flgura 2.5 y se basa en diversas publicaciones (por ejemplo, Berger et al., 2002;
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Ruiter, 2003; Turner et al., 19<)9). Estan incluidos tambieo varios niveles de la for­
maci6n Chiwondo en Malawi (Schrenk er al .. 1997). Estas unidades tienen una larga
duraci6n, mientras que, por razones pnl.cticas, en la figura toda la fauna esta iodicada
en un solo nive!. En esta secuencia sintetica aparecen menos taxones que en el este de
Africa. Los yacimientos estan indicados a la izquierda en su posici6n crono16gica apro­
ximada (no hay que olvidar 10s problemas de dataci6n) y la presencia de un taxon
esta indicado por un cuadro negro 0, si la presencia es dudosa (determinaci6n cf., aft'
o '1), con un cuadro blanco.

Como ya se ha dicho, en comparacion con el estc de Africa, el numero de taxo­
nes es menor. Esto puede retlejar un registro incompleto, 10 cual no deberfa sorpren­
demos, puesto que el numero de yacimientos es menor. No obstante, tambien podrfa
ser consecuencia de la situacion en el extremo del continente: las dispersiones de ani­
males, L\ue pueden enriquecer el registro, pueden venlr solamente de una direccl6n,
mientras que en el este de Africa pueden venlr de varias direcciones. Hay algunos ca­
sos en 10s que los taxones estan presentes aqu! antes que en el este (por cjemplo, Redunca)
y otros en los que sobrevivieron mas tiempo (por ejemplo, Chasmaportethes. fJinoje/is.
Megantereon, Hipparioll, Sivatherium), u otros que no aparecen en el este (por cjem­
plo, Potamochoeroides shawi, Oreotra[!,us, varias especies de Gazella, y Pachycrocuta.
genero bien conocido de Eurasia). Son interesantes los casos en que el registro en el
este africano es discontinuo: aparece el taxon en el sur cuando est.'i ausente en el estc
de Africa, como es el caso de los Papio, Herpestes, Canidae y Loxodonra. Curiosamente.
como veremos mas adelante, algunos de estos taxones aparecen tambicn en el norte de
Africa en los hiatos en su distribuci6n por el este africano. Esto no parece un:1 coinci­
dencia, sino un fen6meno relacionado con cl clima 0 con los ambientes locales.

Secuencia det norte de AJi'icu

Al igual que en el sur de Africa, la secuencia del norte de Africa es incompleta
y consiste sobre todo en yacimientos aislados, y ademas practicamentc todos estan en
el noroeste (MarueC0s, Argelia, Tunez). Las figuras 2.6 y 2.7 estan basadas en diver­
sas publicaclones (Arambourg, 1<)79; Geraads, 1981; Geraads et al., 199~; Geraads,
2002; Hadjouis, 1990) y comparan las presencias en los yacimientos del norte dt: Africa
(cuadros) con el registro del este de Africa (Iineas). un acontecimiento importante es
la lIegada de Canis alrededor de 2,5 Ma, y de Equus no Illuchu mas tarde.

A19unos tax ones estan presenles en el norte de Africa durante un periodo en
que estan ausentes en e'l este de Africa, como Theropirhecus, bien representado al prin­
cipio del Pleistoceno medio. En la mayor(a de 10s casos esto ocurre con los mismos
laxones en el sur de Africa: Vulpes, Canis, Lycaon, Me/livora, Herpestes y Loxodonta.
El hecho de que estos taxones esten presentes en latitudes alrededor de 30\l en los he­
misferios norte y sur, pero que no esten ell una zona intermedia del rift en el este afri­
cano, hace pensar en que este fen6meno esta relacionado (;on el clima.

El norte de Africa esta incluido en cl Paleartico, pero no siempn: ha fonnado
parte de esta bioprovincia. Durante gran parte del Terciario, el sur de Europa ha tenido
un c]ima mas calido, que muchos consideran «tropical» (pero, evidentemente, con ma­
yor grado de estacionalidad en temperatura y luz). Las faunas europeas tenfan ele­
mentos «tropicales», pero estos elementos han ido desapareciendo a partir de unos
') Ma (la «Crisis del Vallesiense»). A 10 largo del Neogeno, muchos tax ones euroa-



siaticos han entrado en Africa, pL;W es relativamente tarde cuando muchos entran a la
vel en el norte sin dispersarse al sur dd Sahara. Hace unos 2,5 Ma entro Ursus, pero
qued6 como un casu aislaclo. AI final del Pkistoceno enlraron Stephanorhinus. Sus
scrota, Cervus e{aphus, Mega{oceros y Bos primigel1ius. [n cuanto a grandes maml­
feros, estas dispersiones marcan la entrada dela I.,ona en el Paleartico. A este respeclO
cs tambien interesante observar que en el presente Macaca esta casi exclusivamentt:
en Asia. y la especie actual tiene un n:gistro bastante abundante en Europa desde el
tinal del Mioceno y vive en el norte de Africa. Hay algunos yacimientos con Macaw
en el norte de Africa, pew no al sur del Sahara.

El paso en el norte de Africa desde la bioprovincia Eti6pica a la Paleartica a1 fi­
nal del Pkistoct:no esta re1acionado con el desalTollo del Sahara. Esto no implica ne­
(:(;saJiamente que el Sahara date del final del Pleistoceno, El «origen» del Sahara es
un tema que ha despel1ado gran intcres, y la fauna ha sido interpretada tanto a favor
de un origen mas antiguo coma mc1s reciente (Geraads,1982; Thomas er af., 1982).
Los rfos y los lagos Sl,;COS 0 reducidos, que st: han alimentado de estos rios, sugieren
que recientemente la zona era menos arida. Lo mismo indican las fUl,;ntes hist6ricas y
la ex.istencia de poblaciones ai';[aous de animales acuaticos 0 anfibios. El arte rupes­
tre senala la presl,;ncia de una variedad de mamiferos mucho mayor que la actual en
d Sahara, si bien son ani males de ambiente {lrido 0 abierto (Gautier, 1993).

Un alto grado de aridez del Sahara se refleja en la cantidad de polvo que Ilcva
el viento. Su presencia en la arcilla de los sondcos en 105 ocGanos Atlantico e Indico
constituyen una indicacion para conocer cl grado de aridez del Sahara. bta cantidacl
varia de fOlma similar a los valores de los is6topos de 1KO, mostrando las mismas ci­
c1icidades de 20, 40 y 100 ka, que son interpretadas como los Ciclos de Milankovich
y una tendencia general parecida en que los valores extremos 10 son rmis en tiempus
recicntes (deMenocal, 1995). Esto sugiere un aumento gradual de aridez, 4ue inter­
tiere con unas vuriacioncs cfclicas de la aridez 0 extensi6n del Sahara, pero en todo
caso, una zona arida 4ue produce polvo durante todo el periodo de estudio.

Para establecer cl desarroJ1o del Sahara, se hu eSludiado cl endemismo t'n la fauna
del none de Africu (Geraads, 1982; Thomas et 01.. 1982). El razonamiento impHcito
cs que si el Sahara csta bien desarroJlado, forma lIna barrera separando las poblacio­
nes de las especies, que a partir de este rnoml,;nto cvolucionan divergentemente dando
lugar a especies diferentes en ambos lados de la barren\. En las figuras 2.6 y 2.7 po­
demos observar que Eqllus, Gazella, Giraffa y E{ephas estan representados con dife­
n:ntes especies en cl norte y en el este de Africa. No obstante, hay que valorar esta
informaci6n con precauci6n: nombres especificos no actualizados en Jistas de fauna y

los taxones que no han si do recientemente revisados pueden dar unu falsa impresi6n
de endemismo. Igualmente, la convicci6n de que tiene que existir endemismo puede
influir en la taxonomia. Existen diferentes opiniones sobre si hay especies diferentes
o linajes divergentes en cl este y norte de Africa, en Ko{pochoerus (Geraads, 1993;
Sahnouni et al., 2004), Theropitlu:cus (Alemseged & GeraaJs, 1998; Delson &
Hoffstetter. 1993), Eleplws (Geraads & Metz-Muller, 1999), etc. Sohre esto es inte­
resante anotar que algunas especies no estan presentes en el estc de Africa mientras
que estan presentes en el sur y el norte. Este es el casu de LoxodontQ atlantica. AI
igual que la separaci6n de Europa y el norte de Africa por el Meditemineo no inhibe
la entrada de especies euroasiaticas por el Pr6ximio Oriente, un Sahara que no es
continuo de costa a costa, puede no llegar a ais1M por completo cl norte de Africa.
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011'0 enfoquc para juzgar el desarrollo elel Sahara es el estuclill de la ecologJa de las
faunas f6siles rccientcmente encontradas en el Chad. Estas faunas tienen gran aflni­
dad con las del rift e indican tin ambiente l11ucho l11enos arido y mas cerrado que e,l
la actualidad. La mayor parte de estas faunas tambien son relativamente antiguas.

El balance del intercamhio fOlln(stico ..1ji·ica-fcul'<1sia

Elisabeth Vrba (1995) subraya que hay un impol1ante sesgo en la direcci6n de
las dispcrsioncs de bovidos entre Euroasia y Africa. Fsta investigadora ha propuesto
un modelo en que el cIima provoca pulsus de cambio faunfstico, y ha relacionado un
cambio clil11atico alrededor <.le 2,5 Ma con un importantc ccunbio en los bovidos y
una radiacion de hominidos. Su «lllodelo semaforo» ((/rafle lighllilodel») implica UlI

cierto lapso de tiempo entre los cam bios globales de temperatura y cl nivel de mar:
un descenso de temperatura global provoca el comienzo de una acumulacion de hielu
sobre los contincntes y, como consecuencia, la regresi6n marina y los «puemes te­
lTestres» entre Eurasia y Africa. Estos Se fonnan algo mas tarde que el descenso de
temperatura global, peru pusteriormente pcrmaneceran abiertos para que la fauna «fria;>
se disperSe desde el norle hacia cl sur. De la rnisrna manera, con el aumento de tern­
peratura tardan los "puentes tcrrestrl~S» en desaparecer y, durante un corto pcriodo, la
fauna «c<llida» puede dispcrsarsc hacia cl none.

El predominio de las dispersiones hacia el sur y el cambio faunistico alrededor
de ]os 2,5 Ma coincide con un cambio climatieo global. l~stas son observaciones ob­
jetivas, correctas y relcvantes para el cstudio de la cvoluci6n humana. La aparici6n de
Homo y de industria lftica coincide aproximadamcnte con estos acontecimientos, y la
dispersion de Homo hacia el norte es contraria a la corriente dominante del intcrcam­
hiD faunfstico, la que tiene diversas implicaciones. Sin embargo, existen otras expli­
caciones para cl predorninio de dispersiones hacia el sur. La mayor estacionalidad en
latitudes altas tiene sus efectos sobre la vegetacion, lo que obliga a los herbivoros de
estas latitudes a adaptarse c incluso sintonizar su procreacion con Ins estaciones. Los
herbivoros de latitudes altas no ticncn grandes problemas en dispersarse hacia latitu­
des baja:>, pcro los herbivoros tropicales no conscguiran dispersarse hacia latitudes
altas hasta quc se adaptan a la estacionalidad.

El fen6meno por el cual Ius taxones sobreviven m,ls tiempo en latitudes baja~,

cs conocido desde principios del siglo xx, y probablemente tiene mucho que vcr
con el aurnento de la estaciona]idad y/o la bajada de las temperaturas globales. Lo:,
carnfvoros tienen rncnos problemas para dispersarse desde latitudes bajas a lC1titu­
des alta.,. Durante d Plio-Pleistoceno hay mas cjemplos de carnivoros yuc se han
dispersado desde Africa 0 cl subconlinente indio a Europa (par ejernplo, Crocuw,
P. pardus, P. leo) que herbivoros (por cjempl0, Hippopotamus). Lus proboscideos
se han dispersado de Africa a Europa durante el periodo 1R-14 Ma, euando Europa
renia un clirna que muchos describen coma tropical y eran probablernentc rarnone­
adores. A partir de haee unos 6-8 Ma, los proboscideos de Africa se adaptaron a una
dieta mas pobre, y otra vez pudicron clispersarsc '11 norte durante cl Plioceno final
y Pleistoceno (Mammuthus y Elephas). A grandes rasgos, este patron se refleja en
las dispersiones de hominoicleos hacia Europa (Griphopithecus, Dryopithecus
,'n el Mioceno, Homo en el Pleistoceno), y posiblemcnte tarnbien csta impiicado
un cambio en la dicta.
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Relativamente pocas extinciones alfinal del Pleistoceno

En otros continenles (Europa, America, Australia) y en islas (islas meditern1oeas,
isJas del Pacifico, Madagascar, etc.) existe una cxtinci6n importante a 10 largo del
Pleistoceno tinal y Holoceno. Sobre todo en los grandes herblvoros, 0 megaherblvo­
ros. Se ha intentado explicar estas extinciones relacionandolas con los cambios am­
bientales del fin del ultimo glacial. Pero varios g1aciales anteriores (muy severos) no
han tenido este efecto. Otra explicaci6n seria la llegada de Homo sapiens con sus tec­
nicas de caza, 0 una combinaci6n de c1ima y caZ:l. La Hipotesis del Exceso de Matanza
y el «Modelo Blitzkrieg» defendidos por P. S. Martin praponen que Homo sapiens era
un cazador muy eficaz, que llegaba a continentes e isJas donde 10$ grandes herbfvo­
ros no estaban acostumbrados a este fen6meno, dejandose sorprender facilmente (Martin,
(984). El cazador mataba mas de 10 quc necesitaba y eliminaba pobIaciones enteras
antes de que estos ani males aprendieran el peligro que representaban estos cazadores.
A traves de un cambio graJual, la fauna africana actual es ahora mas pobre que la del
Pleistoceno temprano. Klein 10 explica afirmando que Homo sapiens evoIucion6 en
Africa de tal modo que la fauna africana tuvo tiempo de aprender que estos cazado­
res representaban un gran peligro.

Madagascar

Madagascar es una isla y tiene par tanto una historia, una fauna y una ecologfa
muy diferente alas africanas. Homo llego muy tarde a Madagascar. No obstante, es
interesante comentar 10 que ocune en Madagascar por los patrones evolutivos que se
encuentran en las islas y por la «conquista del mar» par los humanos. Las faunas de
otras islas seran trataclas en los capitulos sobre Asia y Europa, donde se discutiran sus
peculiaridades.

Madagascar es una isla muy grande, con una superficie de unos 587.000 km2.

La distancia desde Africa supone algo mas de 400 km, y no menos que 320 km du­
rante una epoca glacial. La distancia al continente ha aumentado con el tiempo y ha
detenninado el tipo de animales que podlan llegar a la isJa. Su gran superficie per­
mite la existencia de una fauna Jjversa e incJuso podria mantener poblaciones de car­
nfvoras grandes (pero no eran capaces de 1legar a la isla).

Existe un registro fosil del Mesozoico y un registro subf6sil (figura 2.8; Dewar,
1984). A grandes rasgos, la filogenia de 10s mamfferos es conocida y se puede esti­
mar cuando ha 1legado a Madagascar la fauna subf6sil y reciente. Esta is la es la
zona mas rica del mundo en primates primitivos, coma los Lemuridae (lemures),
Cheirogalidae, Megaladapidae (s610 subf6sil), Indridae, Daubentonidae, elc. (Barbutt,
1999; Dewar, 1984; Tatlersall, J 993). Estos primates recientes y subf6siles demues­
tran una gran variedad en formas de locomoci6n. Los antepasados de estos animales
Ilegaran probablemente a la isla a inicios del Pale6geno. Aunque las especies subf6­
siles pueden ser grandes (con un peso coporal estimado de hasta ] 00 kg), Ias formas
que han (colonizaclo» la isla eran pequenas, pudiendo incluso haber J1egado en bal­
sas naturales.

Todos los insectivoros pertenecen a los Tcnrecidae. Esta familia es conocida en
el Mioceno inferior de Africa, pero quizas ya estaba presente anteriormente. Asi
pues, cstos insectivoms pudieron haber Jlegado de forma tempntna a Madagascar.
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FIG.2.g. La/auna slIbreciente de Madagascar: 1) anterior a la llegada de Homo, 2) presencia despues de este acontecimiento, 3) «reciente» indica las
especies vivas en la aClUalidad (principalmente segun Dewar, 1984; McKenna & Bell, 1997; Wison & Reeder, 1999). A la izquierda el nive! eustatico ma­
rino seglln Haq et al. (1987). Las lineas continllos indican la llegada hipotetica 0 duracion minima de este finaje 0 grupo en Madagascar, las lineas PWlte­

adas indican una duracion minima.
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Todos los roedores pertenecen a los :--Jesomyinae. Uno de ellos, Brachyuromy.l'
est;l, aunque con dudas, citado del Mioceno superior de Africa y se conoce aclual­
menle de Madagascar. Los demas Nesomyinae son conocidos solamente en esta isla.
Posiblemente ha habido una dispersion baeia Madagasclr en el Mioceno tardio con
posterior radiacion.

Existe un gran carnivoro subfosil, Cryptoprvcta spelca, con un tamano compa­
rable al de un puma. Una forma algo mas pequena vive todavia. Hay otros dos gene­
ros de viverridos en Madagascar. Los viverridos apareeieron durante el Plioeeno en
Africa, y seguramente no han aparecido antes en Madagascar. Igual que en los pri­
mates, cl antepasado de esle animal puede haber lIegado haee unos millones de an.os
(cuando la distancia al continente era menor) y siendo una forma pequena viajando
en una balsa natural.

En Madagascar tambicn hay Chiroptera (mllTcieJagos). En las islas proximas a
[os continentes suelen eneontrarse las mismas espeeies doeumentadas en eSlOS.
Probablemenle varios quiropteros se dispersaron hacia Madagascar a partir del Plioccno_

Adcmas de eslOS mamfferos, han existido tortugas gigantes (Geochelone) y
aves terrestres (por ejemplo, Aepyornis. Mulleromis), las mas grandes cornparahles '-I

avestruces. Estas aves y reptiles han sido 105 herhivoros terrestres principales. El ge­
nera extinto PlesiOlycteropus es un animal con dieta insectivora, y segun algunos in­
vestigadores esta relacionado con el eerdo hormiguero (Orycteropus).

Han sido encontradas varias especies de hipopotamos enanos. La espeeic
Hippopotamus madu[!,Clscariensi.l' parece una copia pequena del hipop6tamo co­
mUll, Hipopotamus amphibius, mientras que 1-1. lemerlei cs una forma muy Illodifi
cada, entre otras cosas poseen un craneD lateralmcnte «comprirnido» y caninos rcdu­
cidos. Probablemenre estas dos especies forman un linaje y 10s eambios morfologicos
:-;on adaptaeiones a una vida mas terrestre, tal y como tambien ocurre en otras islas
como Creta y Chipre. El genera Hippopotamus aparecia al final del Mioceno, y la es­
recie H. amphihius durante el Pleistoceno. Es posiblc que los «hipos» hayan Ilegactn
a Madagascar durante uno de los glaciates del Pleistoceno medio, cuundo la distancia
al eontinente se redujo considerablementc. No obstante, estos tuvieron que recorrer
una distancia a nado de aproximadamcntc 320 km.

Homo sapiens quizas llego haee tan solo unos 1.500 anos, y con el trajo vacas,
cabras y probablemente tambicn el suido Potamoc!-Loerus. El primer registro de esta
forma en Africa data del Pleistoceno medio, y parece imposible que este suido 11e­
gase a la isla par su cuenta. Las dataciones de los yacimienros arqueol6gicos sugie­
ren que Homo ha eoexistido durante unos 500 anos con las formas que se han cxtin­
guido.

La extinci6n hace unos 1.500-1.000 anos afect6 alas especies mayores de tor­
ruga, Jas grandes ayes tcrrestres, el Hippopotamus lemcrlei. el Plcsiorycreropus, el
gran carnivoro Crvptoprocta spelaea y un gran numero de primates, incluyendo la
famila Megaladapidae, las subfamilias Archaeolemurinae y Paleopropithecinac.
junto a varios generos y especies (figura 2.8). Existen indieaciones acerca de la
extinei6n de algunas especies hace tan solo un par de siglos. AunCJue se han ofre­
cido muchas explicaciones (coma una desecaci6n importantc en toda la isla), pa­
rece probable que estas extinciones esten relacionadas con la llegada de Homo.
Algunas especies pueden haberse extinguido por la caza y otras por la degrada­
('ion c!1-'! amhil~nte.


