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REPRESENTED IN THE FOSSIL RECORD OF THE FONELAS P-1 SITE
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RESUMEN

Se presenta una sintesis bibliografica de los aspectos generales mas relevantes relacionados con los
géneros de artiodactilos recuperados en el yacimiento del Plioceno superior terminal de Fonelas P-1 (zona
MNQ18). Entre estos encontramos taxones pertenecientes a la familia Suidae (Potamochoerus), Cervidae
(Croizetoceros, Metacervoceros y Eucladoceros), Giraffidae (Mitilanotherium) y Bovidae (Gazellospira,
Capra, Praeovibos y Leptobos).

PALABRAS CLAVE: Suidae, Cervidae, Giraffidae, Bovidae, Plioceno superior terminal.

ABSTRACT

This work discusses the most important general features of the artiodactyl genera recovered from the
late Upper Pliocene site of Fonelas P-1 (MNQ18 zone), among which are found taxa belonging to the
family Suidae (Potamochoerus), Cervidae (Croizetoceros, Metacervoceros and Eucladoceros), Giraffidae
(Mitilanotherium) and Bovidae (Gazellospira, Capra, Praeovibos and Leptobos).

KEYWORDS: Suidae, Cervidae, Giraffidae, Bovidae, late Upper Pliocene.

INTRODUCCION

El orden Artiodactyla Owen, 1848, del griego 4rtios (par) y daktylos (dedo), engloba a aquellos
mamiferos con un nimero par de dedos’, entre los que se encuentran la gran mayoria de herbivoros
terrestres. Los artiodactilos son unguligrados (caminan sobre la punta de sus dedos cubiertos por pezufias)
y paraxonicos, es decir, el eje de simetria de cada extremidad pasa entre los dedos Il y IV (Fig. 1). Estos
dedos centrales estdn mas desarrollados que el resto y sus metdpodos correspondientes tienden a
alargarse y fusionarse entre si formando el hueso canon. En ciertos artiodactilos muy primitivos se

! A excepcion del género Tayassu, el cual muestra tres dedos en su extremidad posterior.
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mantiene la presencia del dedo |, ausente en todos los representantes actuales y en la mayoria de las
especies fosiles. En los suidos, hipopdtamos, y en las formas primitivas de artiodactilos los dedos laterales
[I'y V se encuentran presentes, aunque reducidos en relacién con los dedos Il y IV, siendo muy vestigiales
0 habiendo desaparecido por completo en los grupos mas avanzados. El estilépodo (himero o fémur) es
normalmente mas corto que el zeugdpodo (radio-ulna o tibia-peroné), el cual ha perdido la capacidad de
rotacion entre sus elementos. El fémur carece de tercer trocanter y el astragalo presenta una doble polea,
mostrando una tréclea que articula distalmente con el cuboides y el navicular, éstos Ultimos fusionados en
los grupos mas especializados (formando el cubonavicular).

Figura 1. Extremidad delantera derecha de algunos artiodactilos en donde aparecen coloreados los metacarpianos |l
(verde) y IV (naranja). A: Hippopotamus; B: Sus; C: Cervus; D: Camelus. Redibujado de Howell (1944).

El créneo de los artiodactilos no presenta canal aliesfenoides y los nasales no se proyectan hacia la
regién posterior. Muchas especies de artiodactilos portan sobre su craneo un par de apéndices frontales,
bien en forma de osiconos (Giraffidae), cuernos (Bovidae), o astas (Cervidae). En cuanto a la denticion, los
artioddctilos sufren grandes variaciones a lo largo de su evolucién, con una férmula dentaria completa 3/3
, 1/1°C, 4/4 P, 3/3 M en las formas mas primitivas. En las formas actuales los incisivos superiores estan
reducidos o ausentes en la mayoria de las familias, al igual que los caninos superiores (a excepcion de los
Suiformes y ciertas especies de cérvidos que muestran caninos superiores muy desarrollados en forma de
sable). La denticion yugal es variable, observandose dientes braquiodontos de patron tribosfénico en las
primeras formas de artiodactilos y bunodontos en Suiformes, para adquirir posteriormente formas
bunoselenodontas y finalmente presentar unos elementos yugales selenodontos y mas o menos
hipsodontos en Tylopoda y Ruminantia. Los artiodactilos se caracterizan ademas por no desarrollar el
primer premolar deciduo.

El estomago de los artiodactilos puede estar formado por dos, tres o cuatro cdmaras. Entre los
artiodactilos no rumiantes se encuentran estémagos con dos (Suidae y Tayassuidae) y tres camaras
(Hippopotamidae), mientras en aquellos rumiantes el estomago puede contener tres (Camelidae y
Tragulidae) o cuatro camaras (Giraffidae, Moschidae, Cervidae, Antilocapridae y Bovidae).
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El registro fésil mas antiguo conocido del orden Artiodactyla procede del Eoceno inferior en
Norteamérica y Eurasia, originado a partir de un ancestro condilartro (Van Valen, 1971; Rose, 1996). Estos
primeros artiodactilos fueron formas de pequefio tamafio y denticion tribosfénica, lo que sugiere un
régimen omnivoro o frugivoro. Hacia el Eoceno superior u Oligoceno inferior se originan los primeros
rumiantes, especializandose hacia habitos alimenticios estrictamente herbivoros y aumentando de tamafio.
Los artiodactilos se diversifican exitosamente durante el Mioceno (Savage y Long, 1991). El rango actual
de distribucién natural ocupa todas las areas continentales del planeta excepto las Indias Occidentales,
Nueva Guinea, Australia, Nueva Zelanda, la Antartida y la mayorfa de los territorios insulares ocednicos
(Nowak, 1999).

La clasificacion sistematica de los representantes fosiles del orden Artiodactyla es muy variable en
funcion de los autores consultados (Mathew, 1929; Simpson, 1945; Viret, 1961; Thenius, 1969; Romer,
1971; Morales y Soria, 1995; McDonald, 1999). En la actualidad, los artiodactilos se encuentran
representados por 221 especies englobadas en 86 géneros y 10 familias (Janis y Scott, 1987; Nowak,
1999). Una de las propuestas recientes de clasificacion sistemética del Orden Artiodactyla es la siguiente
(McKenna y Bell, 1997):

Suborden Suiformes Jaeckel, 1911
tFamilia Raoellidae Sahni et al, 1981
tFamilia Choeropotamidae Owen, 1845
Superfamilia Suoidea Gray, 1821
Familia Suidae Gray, 1821
Familia Tayassuidae Palmer, 1897
TFamilia Sanitheriidae Simpson, 1945
Familia Hippopotamidae Gray, 1821
TFamilia Dichobunidae Turner, 1849
TFamilia Cebochoeridae Lydekker, 1883
TFamilia Mixtotheriidae Lydekker, 1883
tFamilia Helohyidae Marsh, 1877
Superfamilia Anthracotherioidea Leidy, 1869
TFamilia Haplobunodontidae Sudre, 1978
TFamilia Anthracotheriidae Leidy, 1869
tSuperfamilia Anoplotherioidea Gray, 1821
TFamilia Dacrytheriidae Depéret, 1917
TFamilia Anoplotheriidae Gray, 1821
tFamilia Cainotheriidae Cope, 1881
tSuperfamilia Oreodontoidea Leidy, 1869
TFamilia Agriochoeridae Leidy, 1869
TFamilia Oreodontidae Leidy, 1869
Superfamilia Entelodontoidea Lydekker, 1883
TFamilia Entelodontidae Lydekker, 1883
Suborden Tylopoda llliger, 1811
tFamilia Xiphodontidae Flower, 1884
Superfamilia Cameloidea Gray, 1821
Familia Camelidae Gray, 1821
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tFamilia Oromerycidae Gazin, 1955
tSuperfamilia Protoceratoidea Marsh, 1891

tFamilia Protoceratidae Marsh, 1891

Suborden Ruminantia Scopoli, 1777

TFamilia Amphimerycidae Stehlin, 1910

tFamilia Hypertragulidae Cope, 1879

Familia Tragulidae Milne-Edwards, 1864

TFamilia Leptomerycidae Zittel, 1893

TFamilia Bachitheriidae Janis, 1987

TFamilia Lophiomerycidae Janis, 1987

TFamilia Gelocidae Schlosser, 1886
Superfamilia Cervoidea Goldfuss, 1820

Familia Moschidae Gray, 1821

Familia Antilocapridae Gray, 1866

TFamilia Palaeomerycidae Lydekker, 1883

TFamilia Hoplitomerycidae Leinders, 1983

Familia Cervidae Goldfuss, 1820
Superfamilia Giraffoidea Gray, 1821

TFamilia Climacoceratidae Hamilton, 1978

Familia Giraffidae Gray, 1821
Superfamilia Bovoidea Gray, 1821

Familia Bovidae Gray, 1821

t: Taxon extinto.

En el yacimiento de Fonelas P-1 aparecen representantes fésiles de 4 familias de artiodactilos, una
perteneciente al Suborden Suiformes (Suidae) y tres pertenecientes al Suborden Ruminantia (Giraffidae,
Cervidae y Bovidae). El nimero total de restos hallados hasta el momento en Fonelas P-1 pertenecientes
al Orden Artiodactyla es de 361, lo que supone un porcentaje del 60,5% sobre el total de elementos
identificables recuperados (Garrido, 2006).

FAMILIA SUIDAE Gray, 1821
Generalidades

La familia Suidae agrupa a cerdos y jabalies del Viejo Mundo. Pertenece al suborden Suiformes Jaeckel,
1911, incluyéndose en la superfamilia Suoidea Gray, 1821 junto con Tayassuidae (pécaris)?,
Hippopotamidae (hipopdtamos) y varias familias extintas. Los suidos son artiodactilos de talla media,
craneo alargado, cuello corto y cuerpo macizo (Fig. 2). La principal caracteristica craneal de los
representantes de esta familia es la elevacion e inclinacién de la cresta occipital y el alargamiento
progresivo del esplacnocraneo. El exoccipital también se alarga hasta unirse con el escamoso cubriendo la

2 Incluidos por Oliver (1993, 1995) en la familia Dicotylidae.
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apofisis mastoides [tipo “amastoide” de Morales y Soria (1995)]. Las o6rbitas se desplazan hacia la regién
posterior y permanecen abiertas.

Figura 2. Esqueleto y contorno de jabali, Sus scrofa. Tomado de Coutureau, modificado de Pales y Garcia (1981).
(http://www.archeozoo.org/fr.).

La formula dental en los representantes actuales de Suidae es variable en cuanto al nimero de
incisivos y premolares, con una formula dental generalizada 1-3/3 1, 1/1 C, 2-4/2-4 P, 3/3 M. Los suidos
muestran ademas un gran desarrollo de los caninos superiores (llamados también colmillos o defensas). A
excepcion del género actual Babyrousa, estas defensas crecen hacia los laterales y hacia atras, tendiendo
a formar un circulo completo, aunque la friccion con los caninos inferiores provoca su desgaste y la
consiguiente aparicion de bordes afilados y cortantes. Los elementos yugales son bunodontos, tipicamente
adaptados a un régimen omnivoro, pudiendo desarrollar numerosas clspides secundarias. Los premolares
suelen ser sencillos, y los sequndos y terceros molares tienden a aumentar longitudinalmente de tamafio.

En el zeugdpodo los elementos permanecen libres, sin observarse fusion alguna entre radio-ulna o
tibia-peroné. EI autépodo tampoco muestra fusién de sus elementos. Los suidos son tetradactilos,
careciendo de dedo I. Los dedos Ill y IV se encuentran uniformemente desarrollados y portan grandes
pezufias, mientras los dedos Il y V son mas cortos, localizados por encima y detras de los anteriores, y
presentan pezufias reducidas (Fig. 1).

En las formas actuales el hocico se encuentra formado por un cartilago en forma de disco, fortalecido
por un hueso prenasal que se situa bajo el margen anterior de los nasales. Los orificios nasales se localizan
frontalmente. La capacidad de movilidad de este hocico permite rastrear la superficie del suelo en busca
de alimento. Los ojos son pequefios y las orejas relativamente largas, frecuentemente cubiertas por un
penacho de pelo terminal. Ciertos miembros de esta familia presentan verrugas o surcos en la regién facial,
los cuales son resultado del crecimiento de la piel en esa zona y no de regiones engrosadas del craneo.
Los machos son mayores que las hembras y portan defensas mas desarrolladas.

El origen de la familia Suidae parece remontarse hasta el Oligoceno en Eurasia, desde donde alcanzan
el continente africano durante el Mioceno inferior (Simpson, 1984). La presencia de esta familia no es
conocida en el Nuevo Mundo. Existen numerosos géneros de suidos extintos, englobados en 7 subfamilias
de las cuales Unicamente Suinae ha alcanzado la época actual. En la actualidad la familia Suidae esta
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representada por unas 14 especies (Groves y Grubb, 1993; Oliver, 1995) incluidas en 5 géneros (Sus,
Potamochoerus, Hylochoerus, Phacochoerus'y Babyrousa), los cuales habitan naturalmente en el sur de
Eurasia (bajo el paralelo 48° N), en territorios insulares del sudeste asiatico como Filipinas y Sulawesi, y en
el continente africano (Nowak, 1999).

Durante los afios 2001 y 2002 en Fonelas P-1 se han recuperado 10 fésiles pertenecientes a esta
familia, lo que constituye un 2,8% de los artiodactilos identificados y un 1,7% del total de elementos
identificables registrados (Garrido, 2006).

Género Potamochoerus Gray, 1854

El género Potamochoerus agrupa a los jabalies de rio o matorral, también llamados potaméqueros, los
cuales, al igual que el resto de suidos modernos, pertenecen a la subfamilia Suinae Zittel, 1893, cuyo
origen se remonta hasta el final del Mioceno medio cuando se escinde de la subfamilia extinta
Hyotheriinae Cope, 1888. Los Suinae se caracterizan por el gran desarrollo de la proyeccion dsea
prezigoméatica o cresta facial, la cual separa la musculatura necesaria para la masticacion de la
musculatura del hocico, sugiriendo unos habitos alimenticios orientados a desenterrar rizomas, bulbos y
tubérculos (Pickford, 1993). Los suinos presentan a su vez premolares semicortantes, tendencia a la
pérdida del primer premolar y desarrollo de grandes caninos en los machos.

Los potamdqueros actuales son suidos de tamafio medio (58-96 cm de altura en la cruz), con un peso
que varia entre los 46 y los 130 Kg. Las orejas son largas y puntiagudas, portando frecuentemente un largo
penacho de pelos blancos o amarillentos. Los machos pueden presentar verrugas delante de los ojos,
aunque frecuentemente se encuentran tapadas por pelo. El habitat de Potamochoerus puede ser muy
variable, aunque siempre se encuentran en zonas con alto grado de humedad y vegetacion densa. Ademés
de ser buenos nadadores, sus adaptaciones les capacitan para una rapida carrera. Los potamoqueros son
de hébitos fundamentalmente nocturnos, descansando durante el dia en oquedades que realizan ellos
mismos. Su dieta esta compuesta principalmente de raices y frutos, aunque ocasionalmente también se
alimentan de reptiles, huevos y aves. Son animales gregarios, viviendo en grupos de hasta 60 individuos.
Su territorio oscila entre 3,8 y 10 Km? (Nowak, 1999).

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil méas antiguo conocido de Potamochoerus procede del este de Africa, donde se ha
identificado la especie Potamochoerus afarensis en los yacimientos pliocenos de Hadar (Etiopia)®. Se
considera que el género Potamochoerus debié estar aislado evolutivamente en Africa durante un largo
periodo de tiempo, debido a la alta conservacién de caracteres primitivos que presenta (Cooke y Wilkinson,
1978), aunque registros como el de Fonelas P-1 parecen indicar que estos animales se aventuraron a
poblar nuevos territorios mas alla del continente austral (Arribas y Garrido, 2008a).

Histéricamente, al encontrarse aceptado que el material registrado en Hadar pertenecia al género
Kolpochoerus, el registro fosil de Potamochoerus se restringia a unos pocos yacimientos arqueoldgicos del
Pleistoceno superior, distribucion que se ha considerado posteriormente como una artificialidad del registro

3 |a especie Potamochoerus afarensis fue en un principio descrita como Kolpochoerus afarensis Cooke, 1978. Posteriormente,
algunos autores han puesto de manifiesto la semejanza entre estos fdsiles y los representantes actuales del género
Potamochoerus (Harris y White, 1979; Cooke, 1997).
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fosil (White, 1995). Por el contrario, y como se acepta en este trabajo, si estos fésiles se incluyen en el
género Potamochoerus la distribucion bioestratigréfica del mismo se ampliaria hasta el Plioceno inferior,
hace unos 3,5 Ma, perdurando hasta la actualidad. En este caso, pese a la amplia distribucién temporal
de Potamochoerus, existirian grandes hiatos en su registro fosil, interpretados por algunos autores como
causa de su peculiar ecologia, teniendo en cuenta que los representantes actuales habitan Unicamente en
zonas selvaticas con densa cobertura vegetal (Cooke y Wilkinson, 1978).

Caracteres anatomicos genéricos basicos

El género Potamochoerus representa a uno de los jabalies actuales mas generalistas, debido a la
presencia de una denticion bunodonta primitiva, asi como unos miembros y un tracto digestivo poco
especializados. El créneo ostenta furtes crestas dseas sobre los caninos (Fig. 3), més desarrolladas en
machos, y las crestas laterales pueden encontrarse engrosadas. Los caninos superiores son desgastados en
su cUspide por abrasion con los caninos inferiores, una condicion primitiva a diferencia del desgaste Unico
en la cara anterior que se observa en otros géneros mas evolucionados como Hylochoerusy Phacochoerus.
La arquitectura craneodental es muy similar a aquella observada en el género Sus, aunque Potamochoerus
muestra, entre otros caracteres, premolares mas robustos con cingulos més bajos, molares ligeramente
mas hipsodontos y pliegues mas marcados que Sus (Cooke y Wilkinson, 1978).

Figura 3. Réplica del craneo de Potamochoerus porcus.

Especies actuales y fosiles

En la actualidad, este género sobrevive en &reas boscosas por debajo de la banda del Sahel, habiendo
sido descritas dos especies diferentes (Groves y Grubb, 1993):

Potamochoerus porcus (Linnaeus, 1758).- Jabali de rio. Habita en zonas boscosas desde Senegal
hasta Zaire. La coloracién del pelaje varia de anaranjado a rojizo y ostenta una cresta dorsal, bigotes y
penachos en las orejas de color blanco (Nowak, 1999).
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Potamochoerus larvatus (Cuvier, 1822). Jabali de matorral. Se distribuye desde Etiopfa hasta Angola
y Sudafrica. La coloracién varia de rojo a pardo rojizo 0 negro y es mas uniforme que en la especie anterior
(Nowak, 1999).

Segun Groves y Grubb (1993) ambas especies son alopétricas y resultan morfoldgicamente distintas.
Ademas, no muestran signos de hibridacién cuando sus territorios se solapan. Otros autores, sin embargo,
no encuentran entre ellas diferencias sustanciales mas alla de su drea de distribucion o la coloracion del
pelaje, clasificdndolas como subespecies del jabali de rio Potamochoerus porcus (Corbert y Hill, 1991;
Bellani, 1998; McDonald, 1999).

El registro fosil de Potamochoerus es extremadamente escaso. La especie “Potamochoerus”
provincialis (Gervais, 1848-1852) o potaméquero europeo, a menudo incluida en el género
Propotamochoerus Pilgrim, 1926 definido en el Mioceno superior de Siwaliks (Guérin, 1996b) o en el
género Korynochoerus del Mioceno superior europeo (Made y Moya-Sola, 1989), esta bien representada
en Perpignan y sobre todo en Montpellier, donde fue definida la especie (Guérin y Faure, 1985). También
esta presente en yacimientos de Moldavia, de Ucrania y del Caucaso como Kvabébi (Gromova y Baranova,
1981). Propotamochoerus provincialis fue un suido de grandes dimensiones, pudiendo alcanzar hasta 150
Kg de peso (Agusti y Antén, 2002). Otros fosiles identificados como Propotamochoerus aparecen
registrados en China [Propotamochoerus parvulus (Chang, 1974); Propotamochoerus hyotheroides (Zhai y
Cai, 1984)], o Pakistan (Siwaliks), donde aparece la especie Propotamochoerus hysudricus (Brunet y White,
2001). Esta dltima especie también ha sido citada en el Mioceno superior de Macedonia y en la isla de
Samos en Grecia (Bonis y Bouvrain, 1996). Bishop y Hill (1999) citan también la presencia de P. cf.
hysudricus en depdsitos miocenos de Emiratos Arabes Unidos. El género Propotamochoerus desaparece
del registro fosil durante el Plioceno, hace unos 3,2 Ma, probablemente debido al enfriamiento climatico
acaecido durante el Rusciniense (Agusti y Antén, 2002).

Por otra parte, en 1978 Cooke percibe las afinidades anatémicas existentes entre la especie descrita
por él mismo en el Plioceno de Hadar, Kolpochoerus afarensis, y el jabali de rio actual, Potamochoerus
porcus, incidiendo en lo altamente conservativa que resulta ser la denticién de la especie actual. Sin
embargo, Cooke mantiene la identidad del género Kolpochoerus debido a la presencia de fuertes arcos
cigométicos proyectados lateralmente. En funcion de las similitudes en la denticién, en 1979 Harris y White
atribuyen a la especie Potamochoerus porcus los fosiles que Cooke habia determinado previamente como
Kolpochoerus afarensis. Posteriormente, estos fosiles se han mantenido dentro del género Kolpochoerus
(Geraads, 1993; White, 1995; Brunet y White, 2001), tal y como los habia clasificado Cooke. No obstante,
este mismo autor reconsidera mas tarde su inclusion en el género Potamochoerus clasificando estos
materiales como Potamochoerus afarensis (Cooke, 1997).

Las semejanzas anatémicas entre el suido de Fonelas P-1y los representantes actuales y fésiles de
Potamochoerus confirman la identificacion de este género en el Plioceno superior terminal de Europa
occidental. Los numerosos caracteres propios de su anatomia, diferentes a los descritos para las especies
P. afarensis, P. porcus, P. larvatus, S. strozziiy Sus scrofa, junto a su gran talla han permitido plantear su
pertenencia a una nueva especie, Potamochoerus magnus n. sp. (Arribas y Garrido, 2008a). A excepcion
de los registros pliocenos africanos y de Fonelas P-1, el resto de fésiles conocidos de Potamochoerus
proceden de yacimientos del Pleistoceno superior y pertenecen a la especie actual Potamochoerus porcus
(White, 1995).
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Origen y relaciones filogenéticas

Durante el Mioceno superior aparecen en Europa los géneros Propotamochoerus, Microstonyxy Sus.
Sin embargo, en el continente africano la subfamilia Suinae no apareceria representada hasta el Plioceno,
con los géneros Kolpochoerus 'y Potamochoerus (Pickford, 1993), los cuales remplazan a los Ultimos
representantes de la subfamilia Tetraconodontinae (los géneros Nyanzachoerusy Notochoerus). Los suidos
africanos evolucionan rapidamente en dos linajes principales: la tribu Phacochoerini Gray, 1868 v la tribu
Suini Gray, 1821. Phacochoerini esta representada por formas de gran tamafio y terceros molares muy
hipsodontos, multicuspidados y provistos de cemento, que incluye los géneros extintos Metridiochoerus
(=Afrochoerus, Stylochoerus) y Potamochoeroidesy el actual Phacochoerus. La tribu Suini, por el contrario,
conserva caracteres anatomicos primitivos, y en ella se incluyen los géneros Sus, Kolpochoerus
(=Mesochoerus), Potamochoerus e Hylochoerus, y probablemente también los géneros asiaticos
Celebochoerus 'y Babyroussa (Pickford, 1993), aunque otros autores proponen una nueva tribu
independiente denominada Potamochoerini Gray, 1873 que incluiria a los géneros extintos
Propotamochoerus, Kolpochoerus, y Celebochoerus, y los géneros actuales Potamochoerus e Hylochoerus
(McKenna y Bell, 1997).

Existen propuestas que sugieren que Potamochoerus representa un descendiente directo de las formas
asiaticas de Propotamochoerus (Groves y Grubb, 1993), aunque otras admiten una relacion mas estrecha
con el género africano Kolpochoerus (Cooke y Wilkinson, 1978; Made y Moya-Sold, 1989; Geraads, 1993),
hipotesis mantenida en este trabajo.

FAMILIA CERVIDAE Goldfuss, 1820
Generalidades

Los cérvidos son artiodactilos rumiantes, la mayoria provistos de apéndices craneales caducos de
renovacion periddica anual (Fig. 4). El crdneo presenta unos parietales desarrollados, una caja craneal
pequefia en relacién a la region facial y unas fosas nasales espaciosas. El lacrimal se encuentra extendido
hacia la region facial, donde se abren dos fosetas® separadas por un puente 6seo (Bouvrain et al., 1989).
Estas fosetas albergan en vida las glandulas preorbitales, utilizadas para el marcaje del territorio. Las bullas
timpanicas son pequefias y se encuentran débilmente unidas al craneo (Viret, 1961).

Los machos poseen normalmente un par de apéndices frontales, aunque algunos géneros no
desarrollan nunca estas estructuras (p.ej. el actual ciervo acuético chino Hydropotes). Las hembras son de
menor tamafio y mas graciles que los machos y, a excepcion de los renos (Rangifer), nunca portan astas.
Estos apéndices craneales presentes en machos estan formados por una regién basal corta y cilindrica, el
pediculo, el cual forma parte del hueso frontal y se encuentra cubierto de piel de forma permanente
durante la vida del animal, y una regién distal o rama principal que generalmente se bifurca en dos 0 més
ramas secundarias denominadas candiles (Fig. 5). Estos candiles pueden estar unidos entre si formando
una estructura palmeada. Entre el pediculo y la rama principal aparece una estructura engrosada en forma
de anillo denominada roseta. Pese a su gran variabilidad intraespecifica, la morfologia de las astas
constituye el primer criterio de clasificacion en cérvidos fésiles.

4 Excepto en el género Alces, donde s6lo aparece una foseta.

287



Guiomar Garrido

Figura 4. Esqueleto y contorno de ciervo, Cervus elaphus. Tomado de J.G. Ferrié (2004), modificado de C. Beauval
y M. Coutureau, C. Belllier y P. Semal, y E. David (1999). (http://www.archeozoo.org/fr.).

En climas templados las astas comienzan a crecer a principios del verano, cuando una fina capa de piel
de apariencia aterciopelada nutre el hueso. A finales del verano las astas se encuentran ya completamente
desarrolladas, alcanzando su tamafio maximo. Es entonces cuando el plexo vascular va degenerando y
retrocediendo hacia la base de las mismas, provocando que la capa de piel se seque y se desprenda al
rozar voluntariamente con las cortezas de los arboles. Estas estructuras sirven entonces tanto de
ornamentos sexuales como de defensas durante los combates entre machos. Después de la época de
apareamiento las cuernas se desprenden por la roseta, la cual ha perdido ya el riego sanguineo. Estos
apéndices se desarrollan por primera vez entre los 1-2 afios de edad, normalmente formados por una Unica
punta, para ir incrementando anualmente el ndmero de candiles en ramificaciones adicionales. Cuando el
individuo alcanza la madurez el incremento de puntas cesa, adquiriendo entonces la forma y el nimero de
candiles caracteristico de cada especie.

En estas estructuras es frecuente encontrar malformaciones, siendo abundantes en individuos seniles,
ya que su correcto desarrollo requiere una dieta adecuada y esta sometido a un control hormonal anual.
Ademas de la variabilidad ontogenética, existe una gran variabilidad intraespecifica, mayor incluso que la
observada en la denticién o en el esqueleto postcraneal. En muchos casos ni siquiera existe una simetria
total entre ambos apéndices, y las astas de un afio pueden diferir notablemente de las astas generadas al
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Figura 5. Terminologia empleada para las diferentes estructuras presentes en las astas de cérvidos (modificado de Heintz, 1970).

afio siguiente. Considerar la morfologia de las astas como criterio principal de clasificacion en las formas
fosiles induce, en algunos casos, a cierta ambigliedad taxonémica (Simpson, 1945; Viret, 1961, Heintz,
1970).

La denticion de Cervidae es braquiodonta, con tendencia al aislamiento de los elementos principales.
El esmalte presenta estrias verticales mas o menos pronunciadas. La férmula dental es 0/3 1, 0-1/1 C, 3/3
P. 3/3 M. Algunas especies desarrollan ademés grandes caninos superiores, como los géneros actuales
Hydropotes, Muntiacus, Elaphodus y otros tantos fésiles. Sin embargo, los representantes de Cervinae
presentan caninos superiores reducidos o ausentes. Los caninos inferiores son incisiviformes.

En cuanto al esqueleto postcraneal, los Cervinae son plesiometacarpales, esto es, los vestigios de los
metacarpianos Il y V se encuentran fusionados a la regién proximal del Mc IlI-IV (Viret, 1961; Delpech y
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Guérin, 1996). Por el contrario, los cérvidos telemetacarpales (como aquellos clasificados en la subfamilia
Odocoileinae) presentan los Mc Il y V unidos a la regién distal de Mc IlI-IV. En este Gltimo caso las falanges
de los dedos laterales Il 'y V son poco funcionales aunque se conservan en su posicion. El grado de
reduccion de los metacarpianos laterales es también considerado un criterio taxonémico (Brooke, 1878),
aunque dificil de reconocer en formas fésiles (Morales y Soria, 1995).

Los metatarsianos estan provistos de un fuerte surco dorsal que se cierra antes de alcanzar la epifisis
distal, formando un canal cerrado que se abre distalmente entre las dos poleas articulares, en el punto
medio entre las caras dorsal y plantar (Heintz, 1963).

Parece cominmente aceptado que el centro de origen de los cérvidos se sitla en Eurasia, donde se
conocen “cervoides” primitivos desde el Oligoceno (Jehenne, 1977). Los Cervidae propiamente dichos se
originaron durante el Mioceno inferior euroasiatico, alcanzando su mayor éxito durante el Pleistoceno
(Azanza, 1989). La subfamilia Cervinae se origind a finales del Mioceno, probablemente a partir de
representantes de Palaeomerycidae (Kurtén, 1968; Janis y Scott, 1987), aunque algunos autores sugieren
un origen a partir de Moschidae (Bouvrain et al., 1989). Durante el Plioceno se extendieron a Norteamérica
y, mas recientemente, durante el Pleistoceno, cruzaron el istmo de Panamé para alcanzar Sudamérica
(Webb, 1976). Fue también durante el Pleistoceno cuando los miembros de esta familia alcanzan por vez
primera el norte del continente africano. Curiosamente, la historia paleobiogeografica de este grupo parece
indicar que su distribucion fue, desde el Oligoceno hasta el Plioceno, exclusivamente euroasiatica (Heintz
et al,, 1990).

La familia Cervidae comprende cuatro subfamilias: Cervinae, Hydropotinae, Muntiacinae y
Odocoileinae (McKenna y Bell, 1997; Nowak, 1999). Algunos autores incluyen una quinta subfamilia,
Moschinae (Viret, 1961), aunque ésta es normalmente clasificada como una familia independiente.
Bubenik (1990), tras realizar un andlisis detallado del desarrollo y evolucién de las astas, propone que
todas estas subfamilias deberfan ser tratadas como familias independientes, incluyendo las formas
clasificadas comUnmente en Cervinae como Unicos representantes de una nueva familia, Eucervidae. En
este trabajo se adopta la clasificacion més comUn, considerando la validez de Cervidae.

Por otra parte, Cervinae se divide en tres tribus (McKenna y Bell, 1997), dos de ellas ya extinguidas,
Pliocervini y Megacerini, y una tercera que ha permanecido hasta nuestros dias, Cervini, con algunos
representantes extintos (Eucladocerosy Croizetoceros) y otros géneros actuales (Cervus, Axis, Elaphurusy
Dama).

Actualmente, la familia Cervidae esta formada por 17 géneros y 41 especies, ocupando el continente
americano, Eurasia y el norte de Africa. Recientemente algunas especies han sido introducidas en regiones
insulares (Australia, Nueva Guinea, Nueva Zelanda y Cuba), donde sobreviven en estado salvaje.

Durante las campafias de excavacién paleontolégica llevadas a cabo en Fonelas P-1 durante 2001 y
2002, se han recuperado 28 fésiles pertenecientes a Cervidae, lo que constituye un 7,7% de los
artiodactilos identificados y un 4,7% del total de elementos identificables registrados (Garrido, 2006).

Género Croizetoceros Heintz, 1970
Croizetoceros representa un cérvido extinto de talla pequefia incluido en la subfamilia Cervinae
Goldfuss, 1820y en la tribu Cervini Goldfuss, 1820. El género Croizetoceros fue creado en 1970 por Heintz

para la especie “ Cervus” ramosus, descrita por vez primera en 1828 en el yacimiento francés de Etouaires
por Croizet y Jobert, constituyendo a su vez el registro més antiguo conocido de este taxon.
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Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

Este género se encuentra ampliamente registrado a lo largo del Villafranquiense europeo, aunque sus
primeras poblaciones aparecen durante el Rusciniense. El registro fosil parece indicar que Croizetoceros
Unicamente poblé territorios occidentales de Eurasia.

Caracteres anatémicos genéricos basicos

Croizetoceros presentd un tamafio pequefio, ligeramente mayor que un corzo actual (Capreolus
capreolus), y una constitucion muy gracil. Sus astas tienen forma de lira, con una rama principal
ligeramente comprimida, de seccion ovoide. Del margen anterior de la rama principal parten 5 0 6 candiles,
situados practicamente en el mismo plano y recurvados hacia arriba. El primer candil es simple, y a partir
del segundo decrece tanto la talla de los siguientes candiles como la distancia entre los mismos (Heintz,
1970). El foramen supraorbitario se abre en el extremo anterior de un surco que se remonta hasta la base
de los pediculos (Viret, 1954; De Giuli y Heintz, 1974). Los molares superiores pueden presentar o no
pliegue protoconal y los molares inferiores carecen en todos los casos de pliegue paleomericido. El cuarto
premolar inferior se encuentra bastante molarizado (Heintz, 1970). La posicion de los Mc Iy V es proximal
(plesiometacarpal).

Durante el Villafranquiense Croizetoceros experimenté diversas transformaciones evolutivas: el
pediculo se reduce progresivamente y desaparece la curvatura de la rama principal entre el primer y el
segundo candil, los premolares también se reducen, al igual que el tamafio corporal en general, con un
acortamiento paulatino de los huesos de las extremidades.

Especies fosiles

No se conocen especies actuales relacionadas con Croizetoceros, ya que este género desaparece del
registro fosil a finales del Villafranquiense sin dejar descendencia conocida.

Durante el Plioceno y el Pleistoceno conviven en Europa varias especies de cérvidos cuya atribucién
genérica resulta en ocasiones problematica debido a la disparidad de los criterios taxonémicos existentes.
Hoy por hoy, el magnifico trabajo de Heintz (1970) continua siendo una referencia fundamental a la hora
de entender la historia evolutiva de esta familia a lo largo del Villafranquiense. Hasta 1996 Unicamente se
reconocia una especie: Croizetoceros ramosus. En este afio Dong (1996) identifica una nueva especie en
el Plioceno del Roussillon, a la que nomina Croizetoceros proramosus.

La variedad descrita en 1884 por Depéret, Cervus ramosus raza pyrenaicus, muestra caracteristicas
anatémicas propias y un tamafio sustancialmente mayor que Croizetoceros ramosus, siendo renombrada
posteriormente como Cervus pyrenaicus (Viret, 1954; Dong, 1996), registrada tanto en el Roussillon como
en el yacimiento mioceno de Venta del Moro (Morales, 1981). Otros autores han incluido esta especie en
el género Croizetoceros, reconociendo la especie Croizetoceros pyrenaicus (Azanza y Menéndez, 1989-
1990; Alcala, 1994) e identifican Croizetoceros sp. en el yacimiento turolense de La Gloria 4 y
Croizetoceros ramosus en La Calera y Orrios, ambos de cronologia rusciniense. Estos nuevos registros
atribuidos en los Ultimos afios al género Croizetoceros quedan por el momento pendientes de
confirmacion taxondmica, por lo que en este trabajo Unicamente se reconocen dos especies:

Croizetoceros proramosus Dong, 1996.- Procedente de depdsitos del Plioceno inferior.

Croizetoceros ramosus (Croizet y Jobert, 1828).- Procedente del Plioceno superior europeo, alcanzando
cronologias préximas al limite Plioceno-Pleistoceno en el yacimiento de Fonelas P-1 (Garrido, 2008a).
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Las diferentes poblaciones reconocidas de Croizetoceros ramosus presentan variaciones de tamafio
sustanciales, ademas de ligeras diferencias morfoldgicas que son entendidas, hasta el momento, como
resultado de una gran variabilidad intraespecifica. Heintz (1970) propuso una evolucion subespecifica de
Croizetoceros ramosus en funcion de cambios morfoldgicos en las astas, dientes y esqueleto postcraneal,
distinguiendo varias subespecies en base a las diferencias de tamafio. Primeramente Heintz (1970)
reconoce tres subespecies:

— Croizetoceros ramosus ramosus.- Presenta un esqueleto postcraneal de mayor tamafio que el resto,

apareciendo registrada en Etouaires y Vialette.

— Croizetoceros ramosus minor.- Su esqueleto postcraneal es sustancialmente menor que la

subespecie anterior y aparece registrada en Senéze, Coupet y Chilhac.

— Croizetoceros ramosus medjus.- De tamafio intermedio entre las dos subespecies anteriores, se

encuentra registrada en los yacimientos de Saint Vallier, Pardines y La Roche-Lambert.

En cuanto a los fésiles procedentes de la Peninsula Ibérica, Heintz (1970) clasifica en un principio los
fosiles de Villarroya como C. ramosus medius y los de La Puebla de Valverde como C. ramosus minor. Sin
embargo, este autor observa una diferencia entre las formas de Francia y las de Espafia: en las formas
espafiolas la evolucion del esqueleto postcraneal no sigue la misma linea que la denticion en relacion con
las formas francesas. Asi, la forma de Villarroya presenta unas astas y unos dientes en un estado evolutivo
de C. ramosus ramosus, al igual que los especimenes registrados en Etouaires, pero el esqueleto
postcraneal muestra un estadio evolutivo de C. ramosus medius, esto es, su esqueleto es pequefio en
relacion con la denticién. Esta misma tendencia se observa en el material procedente de La Puebla de
Valverde, donde astas y dientes presentan un estadio evolutivo de C. ramosus medius, mientras el
esqueleto postcraneal es del tamafio de C. ramosus minor. Tras las observaciones realizadas, este autor
concluye que la reduccion de los huesos de los miembros se produce mas rapidamente en Espafia que en
Francia, atribuyendo esta variacion a diferencias de orden climatico. Este fendmeno, denominado
generalmente ey de Bergmann, ya habia sido observado previamente en distintas poblaciones de ciervos
actuales (Cervus elaphus), las cuales muestran diferencias sustanciales de tamafio en su esqueleto
postcraneal en funcion del clima de la regién donde habitan. Asi, las poblaciones de ciervos que habitan
en regiones célidas muestran en general tamafios corporales medios menores que aquellos que habitan
en climas mas frios (Beninde, 1937).

Unos afios mas tarde el mismo Heintz (1974) reclasifica los especimenes de Villarroya y La Puebla de
Valverde como subespecies independientes debido a que presentan unos caracteres biométricos propios,
denominandolas  Croizetoceros ramosus villarroyensis 'y Croizetoceros ramosus pueblensis,
respectivamente. En 1976, tras el descubrimiento de nuevos materiales, Heintz y Aguirre confirman esta
clasificacion.

En varias ocasiones Heintz (1970, 1974, 1976) hace especial mencion a la relacién entre la
clasificacion subespecifica y la cronologia de los registros estudiados (Tabla 1). Asi, en Francia C. r. ramosus
es caracteristica del Villafranquiense inferior (Etouaires y Vialette), C. r. medius del Villafranquiense medio
(Saint Vallier, Pardines y La Roche-Lambert) y C. r. minor del comienzo del Villafranquiense superior
(Senéze, Coupet, Chilhac). En Espafia C. r. villarroyensis es caracteristica del Villafranquiense inferior
(Villarroya) y C. r. pueblensis del Villafranquiense medio (La Puebla de Valverde), no conociéndose hasta el
descubrimiento de Fonelas P-1 registro fosil ibérico del Villafranquiense superior [Croizetoceros ramosus
fonelensis n. ssp. Garrido, 2008a)].

Por otra parte, Kostopoulos y Koufos (1994) citan la presencia de una nueva subespecie en el
yacimiento macedonio de Gerakarou, Croizetoceros ramosus gerakarensis Kostopoulos, 1996, la cual
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presenta un esqueleto postcraneal de menor tamafio que otras formas registradas previamente en
yacimientos de Francia, Italia o Espafia (Kostopoulos y Athanassiou, 2005) y afin a los registros de Fonelas
P-1. Esta subespecie griega parece conservar ciertos caracteres primitivos en su denticién (como es la
presencia de paraconido en P,), los cuales no se observan en otras formas del Villafranquiense superior (ni
en los fosiles de Fonelas P-1). Esta retencion de caracteres primitivos se ha interpretado como resultado
de su aislamiento geogréfico (Kostopoulos y Athanassiou, 2005).

CRONOLOGIA FRANCIA ESPANA

Villafranguiense
superior

Desconocido hasta el hallazgo de Fonelas P-1

CTOTRIRcEras ramasts iy (Senéze) e ramasus fnelensis, ssp

Villafranquiense

medio Crazeiaceras ramasis meais, (Saint-Vallier) | Crazesaceras ramasus puebiensis, (La Puebla de Valverde)

Villafranguiense

inferior CTrzRRceras rmasis rameastss, (Etnuaires) Crmzerceras ramasis wikararenss, (Villarmoya)

Tabla 1. Distribucion espacio-temporal de las distintas subespecies descritas de Croizetoceros ramosus en Francia y Espafia
[modificado de Heintz (1974)].

Por Ultimo, también existen numerosos registros de C. ramosus cuya atribucion subespecifica resulta
por el momento imposible, debido fundamentalmente a la escasez de fosiles o de registros simpatricos
comparativos.

Origen y relaciones filogenéticas

Azzaroli (1953) avanza la posibilidad de que la especie C. ramosus descienda directamente del linaje
de los pliocervinos del Plioceno, en concreto del género Damacerus, hipétesis mantenida por Kurtén
(1968). Las relaciones filogenéticas entre las dos especies descritas de Croizetoceros permanecen por el
momento sin resolver, aunque probablemente Croizetoceros proramosus represente un ancestro directo de
Croizetoceros ramosus (Dong, 1996).

Género Metacervoceros Dietrich, 1938

Hasta el reciente trabajo de Croitor (2006) muchos de los cérvidos villafranquienses, pese a estar
descritos y anatémicamente caracterizados, conservaban una atribucién genérica dudosa. Tal es el caso de
Cervuss.l o “Cervus” en la especie “Cervus” rhenanusy en la linea evolutiva propuesta por Heintz (1970)
“Cervus” pardinensis— “Cervus” philisi— "Cervus” perolensis. Croitor (2006) realiza una revisién sobre
los cérvidos del Pleistoceno inferior europeo, incluyendo a las especies “Cervus” pardinensis, “Cervus”
rhenanus y “Cervus” warthae en el género Metacervoceros, clasificacion que ya avanzaban Croitor y
Bonifay (2001). Croitor retoma el nombre de Metacervoceros, propuesto por Dietrich en 1938 como
subgénero, para designar a aquellas especies de ciervos fosiles europeos con astas provistas de tres
puntas. Metacervoceros pardinensis (Croizet y Jobert, 1828) es elegida como especie tipo del género.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

La distribucion bioestratigrafica de Metacervoceros es exclusivamente villafranquiense. Al
representante mas primitivo de esta linea evolutiva, Metacervoceros pardinensis, le sucedieron las formas
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Metacervoceros rhenanus valliensis y Metacervoceros rhenanus philisi, las cuales fueron remplazadas a su
vez por Metacervoceros rhenanus rhenanus y Metacervoceros rhenanus perolensis (="Cervus”
ischnoceros) durante el Villafranquiense final, ya en el Pleistoceno inferior. Estos Gltimos han sido utilizados
en varias ocasiones como marcadores bioestratigraficos (Heintz, 1970; Geraads, 1990), por lo que son
entendidos en este trabajo como cronosubespecies de Metacervoceros rhenanus. El registro fésil localizado
hasta la actualidad parece indicar que este linaje pobld exclusivamente la region occidental de Eurasia. Por
el contrario, la especie Metacervoceros warthae ha sido registrada Unicamente en yacimientos del Plioceno
del este de Europa.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los representantes del género Metacervoceros se caracterizan por presentar un neurocraneo alargado
y desprovisto de inflexién alguna, y una regién orbital corta. Las bullas timpanicas son anchas y de
contorno redondeado y el basioccipital se encuentra ensanchado. Los molares superiores muestran un
cingulo que puede encontrarse muy desarrollado en unas formas o ser rudimentario en otras. No se
desarrollan los caninos superiores. En los molares inferiores no aparece pliegue paleomericido, y la
morfologia del cuarto premolar inferior es simple. En cuanto a las astas, el pediculo es largo y se encuentra
inclinado hacia la regién posterior del craneo, el primer candil se sitla a una distancia considerable de la
roseta y se orienta en el mismo plano que la horquilla distal (Croitor, 2006).

En la linea Metacervoceros pardinensis—Metacervoceros rhenanus se reconocen una serie de
tendencias evolutivas a lo largo del tiempo (Heintz, 1970), tales como la reduccién de la longitud del
pediculo, incremento del angulo que forma la horquilla basal, reduccién progresiva del cingulo lingual en
la denticién superior, disminucion de la longitud relativa de la serie premolar, disminucién general de la
anchura relativa en la denticién, y por dltimo, se observa una tendencia generalizada a la disminucién de
la talla entre las formas de Etouaires (Metacervoceros pardinensis) y Saint Vallier (Metacervoceros
rhenanus valliensis), un incremento de la misma entre la forma de Saint Vallier (Metacervoceros rhenanus
valliensis) y la de Seneze (Metacervoceros rhenanus philisi), y de nuevo una disminucion entre los fosiles
de Senéze (Metacervoceros rhenanus philisi) y de Peyrolles (Metacervoceros rhenanus perolensis). Esta
sucesion supondria por tanto una inversion, ya que primero se observa una disminucion generalizada de
tamafio, para luego revertir y aumentar, y mas tarde disminuir de nuevo, lo que pone en duda una relacion
de descendencia directa entre los distintos taxones que componen esta sucesion.

Especies actuales y fosiles

Es dificil precisar las afinidades filogenéticas entre las formas de cérvidos fésiles y aquellas existentes
en la actualidad. Las aproximaciones realizadas entre el linaje  Metacervoceros
pardinensis— Metacervoceros rhenanus y las especies actuales se encuentran fundamentadas
principalmente en la morfologia de las astas. Sequn este criterio, Metacervoceros rhenanus podria estar
relacionado con el chital actual (Axis sp.), mientras que si tenemos en consideracion la anatomia
craneodental, estas formas se aproximan mas al sambar [Cervus (Rusa) sp.] o al ciervo sika [Cervus (Sika)
sp.], todos ellos con una distribucion actual exclusivamente asiatica.

Croitor (2006) advierte las similitudes existentes entre Metacervoceros rhenanus y las formas actuales
de Axis, destacando que comparten unas proporciones craneales similares, asi como la presencia de largos
pediculos y bullas timpanicas anchas y redondeadas. No obstante, este autor también observa importantes
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diferencias, como la existencia de unos nasales que se extienden caudalmente en Metacervoceros
rhenanus, caracter que considera derivado y no aparece en Axis sp.

En la actualidad, el género Axis engloba 4 especies (Groves y Grubb, 1987; Nowak, 1999), divididas
en dos subgéneros:

Axis (Axis) axis. chital comdn de India, Nepal y Sri Lanka.

Axis (Hyelaphus) porcinus: ciervo porcino de Pakistan e Indochina.

Axis (Hyelaphus) kuhlii. endémico de la Isla Bawean, en el Mar de Java.

Axis (Hyelaphus) calamianensis. endémico de las Islas Calamian, en Filipinas.

Son varios los autores que histéricamente han relacionado las formas fosiles de esta linea evolutiva
con los cérvidos actuales del continente asiético. En la clasificacion del cérvido de Tegelen, Metacervoceros
rhenanus, Dubois (1904a, by ¢) lo adscribe en origen al subgénero asiatico Axis. Sin embargo, Kunst
(1937) atribuye estos mismos materiales al subgénero Rusa. Viret (1954) percibe ciertas afinidades
anatomicas entre Metacervoceros philisi de Saint Vallier y el ciervo rojo actual de la region de los Cérpatos,
Cervus elaphus hippelaphus. Heintz (1970) hace referencia a las semejanzas entre Metacervoceros philisi
y el cervo sika de la regiéon china de Manchuria, denominado previamente Cervus (Pseudaxis)
mantchuricus, y mas tarde clasificado como Cervus (Sika) nippon mantchuricus (Nowak, 1999).

Existen formas fdsiles en el continente asidtico que han sido atribuidas al género Axis (Vislobokova,
1992; Vislobokova et al., 1995). Sin embargo, a excepcion del trabajo de Dubois (1904a, by ), este género
no ha sido nunca citado en Europa occidental, aunque se ha sugerido su presencia en varios documentos
inéditos, bien clasificando Metacervoceros rhenanus como Axis rhenanus o bien reconociendo las especies
Axis nestii, Axis eurygonosy Axis lyra, previamente incluidas en el género Dama, Pseudodama o Euraxis.

En cuanto a las formas fésiles conocidas del género Metacervoceros encontramos parte de la sucesion
propuesta en 1970 por Heintz para agrupar algunos cérvidos villafranquienses de talla media provistos de
astas con tres puntas (a excepcion de Cervus perrier)) y una especie restringida al este de Europa (Croitor
y Bonifay, 2001; Croitor, 2006):

— Metacervoceros pardinensis (Croizet y Jobert, 1828).- Descrita en el Villafranquiense inferior de
Etouaires como Cervus pardinensis, estando también presente en los yacimientos de Vialette (Heintz,
1970), Triversa (Piémont) y Montopoli (Delpech y Guérin, 1996). Se trata de un cérvido de talla
media cuyos machos portan unas astas de seccién circular con una rama principal mas o menos
rectilinea y dos candiles, también de seccion circular, insertados en el margen anterior de la rama
principal. El candil basal es corto y macizo, y el segundo candil se ubica hacia la mitad del recorrido
de la rama principal. Los molares superiores presentan un pliegue protoconal desarrollado y un
fuerte cingulo lingual continuo. P* también muestra este cingulo lingual, aunque algo menos
pronunciado. Los molares inferiores no presentan pliegue paleomericido. La molarizacion de P, es
muy variable y los premolares inferiores muestran, en general, una tendencia a la reduccion del
paraconido, estando totalmente ausente en P, (Heintz, 1970; Delpech y Guérin, 1996). Croitor y
Bonifay (2001) consideran M. pardinensis como especie tipo del género Metacervoceros.

— Metacervoceros rhenanus (Dubois 1904).- Especie descrita en el yacimiento holandés de Tegelen
bajo la forma Cervus (Axis) rhenanus. Se trata de un cérvido de talla media cuyas astas estan
provistas de una rama principal de seccién cilindrica y dos candiles, los cuales parten del margen
anterior de la rama principal. El candil basal es largo y algo retorcido, mientras el sequndo parte a
unos 2/3 de la longitud de la rama principal, es mas corto que el primero y mas corto a su vez que
la punta terminal de la rama principal. En vista frontal las ramas principales son fuertemente
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divergentes hasta alcanzar el sequndo candil, mientras las puntas terminales son mas bien paralelas
al plano sagital del craneo. En vista lateral la rama principal es convexa entre los candiles y céncava
en el lugar donde se ubican éstos. Los molares inferiores no presentan plieque paleomericido. P, esta
ligeramente molarizado. P, nunca muestra paraconido, que sin embargo se encuentra presente,
aunque reducido, en P y P,. La disposicion de los metacarpianos laterales es plesiometacarpal y sus
falanges laterales se encuentran muy reducidas (Schaub, 1941; Heintz, 1970; Delpech y Guérin,
1996). Recientemente esta especie ha sido citada en el yacimiento francés de Ceyssaguet (Croitor y
Bonifay, 2001; Kaiser y Croitor, 2004) y en Fonelas P-1 (Arribas et al., 2004; Garrido, 2006; Garrido,
2008a). En este trabajo se considera que las especies “Cervus” philisi y “Cervus” perolensis
representan sinonimos recientes de Metacervoceros rhenanus, tal como sugirieron previamente
autores como Spaan (1992) o de Vos et al. (1995), entendiéndose como cronosubespecies sucesivas.
Metacervoceros rhenanus philisi (Schaub, 1941) fue descrita en el Villafranquiense superior de
Seneze como Cervus philisi. Se encuentra también representada en los yacimientos de Chilhac
(Boeuf, 1983), La Puebla de Valverde (Heintz, 1970), Huélago-C (Azanza y Morales, 1989), Dafnero
(Kostopoulos y Koufos, 1994) y Fonelas P-1 (Garrido, 2008a). Se considera independiente de la
subespecie Metacervoceros rhenanus valliensis (Heintz, 1970) registrada en los yacimientos de
Pardines, Coupet y Saint Vallier. Por otra parte, Metacervoceros rhenanus perolensis (Bout y Azzaroli,
1952) fue descrita como Cervus perolensis en el Villafranquiense terminal de Peyrolles. Se trata de
una especie muy similar a Metacervoceros rhenanus philisi. Las astas de Peyrolles Unicamente estan
representadas por dos fragmentos proximales y se diferencian de Metacervoceros rhenanus philisi
por poseer un pediculo mas corto y una horquilla basal algo mas abierta. Los dientes presentan a
su vez la misma morfologia que Metacervoceros rhenanus philisi aunque son significativamente mas
pequefios. La especie descrita por Boeuf et al. (1992) en el Villafranquiense final de Blassac-la-
Girondie, “Cervus” ischnoceros, no muestra diferencias anatémicas ni biométricas con los fésiles
atribuidos a Metacervoceros rhenanus perolensis, por lo que, pese a que los materiales son escasos,
se propone aqui su sinonimia. “Cervus” ischnoceros presentaria un tamafio similar a
Metacervoceros rhenanus philisi, cuyas astas presentan a su vez una forma muy similar, aunque con
ligeras diferencias: el pediculo y el primer segmento son méas cortos, el segundo segmento es mas
largo y bastante curvo, el angulo que forma la horquilla del primer candil es recto u obtuso, la
segunda horquilla es mas 0 menos simétrica, con puntas de longitud muy similar, y por Ultimo, quiza
la diferencia mas patente, es la extremada gracilidad que muestran las astas de “C.” ischnoceros en
relacion con Metacervoceros rhenanus philisi. En cuanto a la denticion, P, nunca muestra
paraconido y P, presenta casi la misma longitud que P,. Pese a que “Cervus” ischnoceros es
anatomicamente idéntico a “Cervus” perolensis, Boeuf et al. (1992) prefieren definir una nueva
especie debido a que los fosiles de Metacervoceros rhenanus perolensis son escasos, se encuentran
restringidos al yacimiento tipo de Peyrolles y su descripcion es insuficiente. Debido a que “Cervus”
ischnoceros no muestra caracteristicas anatomicas propias distinguibles de Metacervoceros
rhenanus perolensis, en este trabajo se consideran sinonimas, prevaleciendo esta Ultima por
antigiiedad.

Metacervoceros warthae Especie registrada en el Plioceno de Europa del este, similar a M.
rhenanus en cuanto a su morfologia dental, forma y talla de las bullas timpanicas, ensanchamiento
del basioccipital, posicién de los pediculos y forma de los huesos frontales, aunque difiere netamente
en el tamafio general, siendo esta especie mayor que M. rhenanus (se ha estimado su peso en unos
120 Kg) y en la forma de sus astas, las cuales son mas complejas (Croitor, 2006).
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Independientemente de las especies citadas, en los yacimientos villafranquienses europeos se
encuentran registrados otros taxones de cérvidos de talla media provistos de cuatro puntas en cada una de
sus astas sobre los que se ciernen varias incognitas taxondmicas. Pese a que por el momento estas formas
no aparecen registradas en Fonelas P-1, creemos conveniente resumir en este punto la historia taxonémica
de estos registros ya que, debido a los numerosos cambios nomenclaturales que han sufrido a lo largo del
tiempo, podrian inducir a confusiones. En 1879 Forsyth Major cita la presencia en el Valdarno superior de
una nueva especie de cérvido, Cervus nestii, la cual reemplazaria a las especies pliocenas durante el
Pleistoceno inferior. Posteriormente, tanto Schlosser (1924) como Azzaroli (1947) atribuyen estos fosiles al
género Dama, aunque esta nomenclatura no ha dejado desde entonces de tener detractores. Sea cual sea
su atribucion genérica, “Cervus” nestii presenta una talla muy similar a Metacervoceros rhenanus, sus astas
son estrechas y portan cuatro puntas en lugar de tres. La bifurcacion apical esté formada por dos ramas de
igual tamafio y se encuentran orientadas transversalmente al plano sagital del craneo.

En 1947 Azzaroli diferencia dos subespecies basandose en la morfologia de las astas:

— Dama nestii nestii, con una horquilla terminal orientada en un plano perpendicular al eje sagital del

créneo, cuyas puntas son de la misma longitud y divergentes entre si.

— Dama nestii eurygonos, cuyas puntas terminales son largas, subparalelas, y se dirigen oblicuamente
al plano sagital del craneo hacia delante y hacia dentro. Ademas, D. nestii eurygonos muestra una
horquilla basal mas abierta y un primer segmento mas corto que Dama nestii nestii (Geraads, 1990).

Las subespecies propuestas por Azzaroli han sido consideradas estadios ontogenéticos diferentes del
mismo taxdn, ya que la coexistencia de estas dos subespecies seria biologicamente imposible (Geraads,
1990). Por el contrario, Croitor (2001) reconoce la identidad especifica de ambos taxones, reclasificandolos
como especies independientes, Dama nestii y Dama eurygonos. Esta Ultima poseeria unas astas similares
a Dama nestii aunque bastante mas robustas y divergentes. Unos afios mas tarde este mismo autor
reclasifica la primera de estas especies en el género Cervus (Croitor, 2006), reconociendo asi dos especies
de cérvidos en el Pleistoceno inferior italiano: Cervus nestiiy Dama eurygonos.

En 1988 Lumley et. al describen en el Pleistoceno medio de Le Vallonnet la subespecie “Cervus” nestii
vallonnetensis, generalmente citada como Dama nestii vallonnetensis. Esta se caracteriza por presentar
unas astas con solo tres puntas, un pediculo corto y un candil basal largo mas grueso que la rama principal,
el cual parte de la roseta y cuyo apice se encuentra fuertemente recurvado hacia el interior. Kahlke (1997)
atribuye a esta subespecie los registros de Untermassfeld, Casa Frata, Selvella y Pirro Nord. También esta
subespecie es identificada en los niveles TD4, TD 6 y TD 8 de Atapuerca (Made, 1998, 1999a). Croitor
(2001, 2006) es partidario de dar a este taxén una identidad especifica propia, reconociendo la especie
Dama vallonnetensis.

En 1992 Azzaroli incluye las especies “Cervus” pardinensis, “Cervus” rhenanus, “Cervus” perolensis
y “Cervus” nestii en un nuevo género, Pseudodama, a las que considera préximas a los géneros actuales
Damay Axis. Este autor ademéas describe dos nuevas especies, Pseudodama farnetensis, procedente de
Farneta, y Pseudodama lyra, presente en Triversa y Montopoli, la cual darfa lugar durante el
Villafranquiense superior a Pseudodama nestii (Azzaroli, 1992). De Vos et al. (1995) consideran al taxon
Pseudodama lyra como un sinénimo reciente de Cervus rhenanus, conservando en género Cervus para
aquellas formas provistas de astas de 3 puntas y Pseudodama para aquellas con cuatro puntas. Pfeifer
(1997) utiliza Pseudodama como subgénero, identificando en el yacimiento aleman de Mosbach la especie
propuesta en 1996 por Kahlke, Dama (Pseudodama) reichenaui. Made (1998), al igual que Croitor (2001,
2006), considera invalido el nombre genérico de Pseudodama, sinonimizandolo de nuevo con el género
Dama. Por el contrario, otros autores discrepan sobre la atribucion genérica de estas formas de cérvidos
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ya que los ejemplares fésiles no guardarfan suficientes afinidades con los gamos actuales, por lo que optan
por nominar a este taxén como “Cervus” nestii hasta que se esclarezcan sus relaciones filogenéticas
(Delpech y Guérin, 1996).

Pseudodama lyra es considerada por Croitor (2001) un sinénimo reciente de Pseudodama nestii, taxén
que representaria para este autor un linaje independiente del resto de cérvidos villafranquienses,
incluyéndolo unos afios més tarde en el género Cervus (Croitor, 2006). Este autor reconoce ademas un
segundo linaje formado por las especies Dama eurygonosy Dama vallonnetensis, incluyendo la subespecie
registrada en Farneta y Selvella, Dama eurygonos farnetensis (De Giuli, 1986).

Di Stefano y Petronio (1998) reconocen la proximidad filogenética entre las formas fésiles italianas
atribuidas al género “Dama”y los representantes actuales del género Axis, e introducen otro nuevo
género para clasificar estas formas fésiles, Euraxis, eligiendo Euraxis nestii como especie tipo. Estos autores
reclasifican las formas atribuidas previamente a Cervus s.l. o “Cervus” en el género Pseudodama,
reconociendo las especies Pseudodama pardinensis y Pseudodama rhenanus. Para Made (1999b),
apelando al Cddigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica, Euraxis representaria por definicion un
sinonimo reciente de Pseudodama. Anteriormente Petronio y Sardella (1997) citaban la presencia de
Euraxis eurygonos en Ponte Galeria. Recientemente Croitor (2006) incluye las formas descritas como
Pseudodamay como Euraxis en el género Cervus.

Ademas del Valdarno superior y Olivola, la especie “Cervus” nestii ha sido citada en otros yacimientos
pleistocenos, tales como Forest Bed (Azzaroli, 1953), Erpfingen-2 (Lehmann, 1957), Fintina lui Mitilan
(Radulesco y Samson, 1990), Dmanisi (Vekua, 1996), Slivnitsa (Spassov, 2000) y Poggio Rosso (Mazza et
al., 2004), entre otros. Los fdsiles de Forest Bed son atribuidos por Geraads (1990) a “Cervus” perolensis
(Metacervoceros rhenanus perolensis). De la misma forma, los registros de ciertos yacimientos del
Pleistoceno inferior en los cuales la identificacion original del cérvido de talla media fue Dama nestii, han
sido posteriormente revisados y clasificados de diferente forma. Tal es el caso de Casa Frata (De Giuli y
Masini, 1986), Selvella (De Giuli, 1986), Pirro Nord (De Giuli et a/., 1986), Ponte Galeria (Capasso-Barbato
y Petronio, 1986) y Untermassfeld (Kahlke, 1997, 2001). Los registros de Casa Frata y Selvella son
clasificados por Geraads (1990) como Dama nestii eurygonos, y Colucci (1993) identifica los fosiles de
Pirro Nord como Pseudodama farnetensis. Los fosiles de Ponte Galeria son posteriormente adscritos a
Euraxis eurygonos (Petronio y Sardella, 1997). Por ultimo, Kahlke (1997, 2001) clasifica los registros de
Pirro Nord, Selvella y Casa Frata, junto con los fésiles de Untermassfeld, como Cervus nestii vallonnetensis,
taxon que Croitor (2001) eleva a Dama vallonnetensis.

La Unica cita de Cervus nestii en la Peninsula Ibérica procede del yacimiento de Casablanca-1
(Menéndez, 1987), material que fue asignado en un principio a Cervus cf. philisi (Soto y Morales, 1985).
Geraads (1990) es de la opinion que los criterios utilizados por Menéndez (1987) no son suficientes para
distinguir una especie de otra, por lo que de momento el cérvido de talla media de Casablanca-1
permanece sin determinar con certeza. En el yacimiento granadino de Venta Micena aparece también
registrado un cérvido de talla media, atribuido por Menéndez (1987) al taxon invalido “Cervus”
elaphoides. Martinez et al. (2003) reclasifican los fésiles de Fuente Nueva-3 (en origen atribuidos a Cervus
sp.) como Pseudodama sp., citando también este género en Barranco Ledn-5.

Origen y relaciones filogenéticas

Los cérvidos del Villafranquiense euroasiatico de la linea de Metacervoceros pardinensis-
Metacervoceros rhenanus muestran una estructura craneal altamente conservativa y comparten la
presencia de astas provistas de tres puntas. Se encuentra generalmente aceptado que los representantes
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mas modernos de este linaje derivarian de Metacervoceros pardinensis, mostrando una reduccion de
tamafio progresiva de los elementos dentarios (Heintz, 1970), aunque esta tendencia implicaria una
inversion en los fosiles de Senéze, los cuales presentan denticiones de mayores dimensiones que aquellos
procedentes de Saint Vallier, para luego volver a disminuir de tamafio en Metacervoceros rhenanus
perolensis (="C." ischnoceros).

Boeuf et al. (1992) intentan una aproximacioén filogenética de este linaje basandose en 15 variables
observadas en las astas y en la denticién. Estos autores reflejan una tendencia en el tiempo marcada por
la reduccién del pliegue protoconal y el acortamiento del pediculo. Sin embargo, la linea Metacervoceros
pardinensis-Metacervoceros rhenanus philisi-Metacervoceros rhenanus perolensis implicaria una reduccion
de la molarizacion de P,, una hipétesis poco verosimil. Por el contrario, si se admitiera una tendencia de
disminucién de la talla, Metacervoceros rhenanus philisi no posee para estos autores los caracteres
plesiomorficos necesarios para representar un ancestro de Metacervoceros rhenanus perolensis.

En cuanto a las formas mas modernas, Azzaroli (1947) apunta que las astas de “Cervus” nestii nestii
son muy similares a las de el actual sika, Cervus nippon, ya que ambos estan provistos de cuatro puntas,
por lo que podrian estar filogenéticamente relacionadas, aunque la especie fésil es sustancialmente mas
gracil que la actual. Otros autores son de la opinion de que los caracteres que comparten los taxones
fosiles clasificados en algin momento como Dama o Pseudodama y los cérvidos asidticos actuales no
suponen mas que una retencion de caracteres primitivos en estos Ultimos, sin implicar relacion filogenética
alguna (Made, 1998). Geraads (1990) plantea ademas la posibilidad de que “Cervus” nestii descienda de
Cervus perrieri. Croitor (2001) postula que “Cervus” nestii forma parte de un linaje independiente del
género Dama, estando evolutivamente mas préximo a los géneros actuales Axisy Cervus, sugiriendo una
estrecha relacion entre Pseudodama nestii y las formas primitivas de Cervus elaphus de la zona
mediterranea occidental, tales como Cervus aretinus, Cervus elaphus corsicanus, Cervus elaphus barbarus
y Cervus elaphus hispanicus. De hecho, es Croitor quien reclasifica Pseudodama nestii en el género Cervus
(Croitor, 2006).

Segun los andlisis genéticos llevados a cabo por Ludt et al. (2003) el centro de origen de Cervus
elaphus se localizaria en Asia central, bajo las formas Cervus elaphus bactrianus y Cervus elaphus
yarkandensis. Croitor (2006) encuentra grandes afinidades en las proporciones craneales de Cervus
elaphus bactrianus y Cervus nestii, proponiendo una radiacion desde Asia hacia Europa durante en
Villafranquiense medio-superior del género Cervus s.s. El primer inmigrante, Cervus nestii, daria lugar a las
formas circunmediterraneas (C. elaphus arentinus'y C. elaphus palmidactyloceros).

Respecto a los cérvidos actuales, han sido numerosos autores los que han propuesto diferentes
hipotesis para relacionar filogenéticamente los representantes del género Cervus. Esta variabilidad de
criterios es patente a la hora de observar las distintas nomenclaturas utilizadas a lo largo de los afios, las
cuales varian considerablemente de un autor a otro.

Groves y Grubb (1987), tras analizar cladisticamente varios caracteres morfoldgicos presentes en la
familia, concluyen que los géneros Axisy Dama representan un linaje hermano de Elaphurusy Cervus. Las
afinidades evolutivas de Axis no fueron resueltas por los autores, aunque se ha sugerido la posibilidad de
que deriven de formas préximas a Metacervoceros rhenanus (Valli, 2001) o, por el contrario, de formas
atribuidas a los géneros Dama, Pseudodama, Euraxis o Cervus tales como “Cervus” nestii, “Dama”
eurygonos o “Pseudodama” lyra (Di Stefano y Petronio, 1998). El analisis genético elaborado por Emerson
y Tate (1993) sugiere que los géneros actuales Axisy Dama se encuentran estrechamente relacionados con
las especies Cervus unicolory Cervus timorensis, en un clado separado de Cervus nippon, Cervus elaphus
y Elaphurus.
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La disparidad de criterios filogenéticos y taxonomicos existente lleva a Randi et al. (2001) a elaborar
un nuevo andlisis genético utilizando datos moleculares procedentes de 25 especies y subespecies de
cérvidos actuales. En la figura aportada por estos autores es posible observar la temprana separacion de
los géneros Axisy Dama en relacion con el resto de taxones.

Género Eucladoceros Falconer, 1868

El género Eucladoceros Falconer, 1868 (= Fuctenoceros Trouessart, 1898-1899) agrupa varias especies
de grandes cérvidos provistos de enormes y complejas cornamentas.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

Las distintas especies descritas de Eucladoceros se encuentran, en mayor o menor medida, bien
representadas en los yacimientos europeos de edad Villafranquiense. Este género alcanzé Europa
occidental desde Asia en el evento de dispersion faunistica Elephant-Equus, acaecido hace unos 2,5 Ma
(Azzaroli et al., 1988) y fue remplazado durante el Pleistoceno inferior por los grandes cérvidos
megacerinos.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los caracteres anatémicos de Eucladoceros son los tipicos de un cérvido de gran tamafio, destacando
la morfologia de sus astas, las cuales, dependiendo de la especie que se trate, pueden ostentar formas muy
complejas, con gran nimero ramificaciones o candiles muy desarrollados y paralelos formando un gran
rastrillo. La distribucion de sus metacarpianos laterales es plesiometacarpal (Delpech y Guérin, 1996).

Especies fosiles

No se conocen representantes actuales de Eucladoceros, ya que este género se extingue hacia finales

del Pleistoceno inferior.

Entre las especies fosiles descritas de Fucladoceros se encuentran:

— Eucladoceros senezensis (Depéret, 1910) [sin: Eucladoceros ctenoides vireti].- Especie descrita en
el yacimiento francés de Senéze y representado en Saint Vallier, Roccaneyra, La Puebla de Valverde,
Varshets y Slivitsa, Dafnero, Gerakarou, Volax y Krimni (Viret, 1954; Spassov, 2000; Koufos, 2001).
Se trata de un cérvido de grandes dimensiones (1,7 m de altura en la cruz; Agusti y Antén, 2002).
Las astas de E. senezensis se caracterizan por la presencia de una rama principal curvada hacia la
regién posterior, de cuyo margen anterior parten 4 candiles dirigidos hacia la zona superior y
ligeramente curvados hacia el interior.

— Eucladoceros tegulensis (Dubois, 1904).- Descrita en el yacimiento holandés de Tegelen y citada
también en Costa San Giacomo y Bélgica (Germonpré, 1983). Sus astas se encuentran dirigidas
hacia la region posterior y estan provistas de 6 candiles.

— Eucladoceros dicranios (Nesti, 1879) [sin: Eucladoceros ctenoides].- Descrita en Olivola y presente
también en Il Tasso, Farneta y probablemente en Selvella (De Giuli, 1986).

— Eucladoceros giulii Kahlke, 1997.- Especie descrita en el yacimiento aleman de Untermassfeld y
citada en Venta Micena, Akhalkalaki y Atapuerca TD 6 (Kahlke, 1997; Made, 1999a).
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— Eucladoceros tetraceros (Dawkins, 1878).- Descrita en el Villafranquiense terminal de Peyrolles.

Ademas, han sido descritas otras especies como Eucladoceros sedgwincki Falconer, 1868 en el Reino
Unido, Eucladoceros falconeri Dawkins, 1868 en el Reino Unido y Bélgica (Germonpré, 1983) o
Eucladoceros mediterraneus Bonifay, 1969 en el yacimiento francés de Lunel-Viel, pendientes por el
momento de confirmacién taxondmica.

Finalmente, se localizan citas de Eucladoceros sp. en yacimientos como Pirro Nord (De Giuli et al.,
1986) o Casa Frata (De Giuli y Masini, 1986), entre otros. La determinacion especifica de estos materiales
no ha sido posible por el momento debido a la ausencia de astas completas. De igual forma, en Fonelas
P-1 se ha identificado Eucladoceros sp. pues la muestra fosil es minima (Garrido, 2008a).

Origen y relaciones filogenéticas

Es dificil establecer tanto el origen como las relaciones filogenéticas entre las distintas especies
descritas de Eucladoceros, ya que el principal criterio para discriminar unas especies de otras es el tamafio
general y la morfologia que presentan las astas, caracteres por los cuales no es posible establecer con
veracidad las correspondientes relaciones de parentesco.

FAMILIA GIRAFFIDAE Gray, 1821
Generalidades

Los jirafidos son artiodactilos clasificados en el suborden Ruminantia Scopoli, 1777, pertenecientes a
la superfamilia Giraffoidea Gray, 1821.

Los representantes mas antiguos conocidos de esta familia proceden del Mioceno inferior africano, con
géneros como Canthumeryx en Libia o Climacoceras en Kenia. En Eurasia los jirafidos se encuentran bien
representados durante la mayor parte del Nedgeno. En la actualidad la familia Giraffidae esté representada
Unicamente por dos especies: la jirafa (Giraffa camelopardalis) y el okapi (Okapia johnston)), ambas
restringidas al continente africano.

Los miembros de la familia Giraffidae estan caracterizados por presentar una talla mediana a grande
y normalmente un par, ocasionalmente dos pares, de protuberancias frontales o fronto-parietales simples
o0 palmeadas denominadas osiconos. El craneo es alargado y se encuentra muy neumatizado. Los dientes
yugales son desde braquiodontos a mesohipsodontos y los caninos inferiores estan bilobulados. Carecen
de caninos superiores. Los metépodos laterales estan atrofiados y el radio y la ulna se encuentran
fusionados (Crusafont, 1961).

La estructura de los osiconos en los jirdfidos fosiles, un caracter muy utilizado en la determinacion
taxonoémica de géneros extintos, no es bien conocida en muchos de los taxones. Aunque se asume que
deberfa ser similar a la presente en los géneros actuales Giraffa y Okapia, la homologia entre estos
apéndices y los que se encuentran en formas fésiles es ampliamente discutida (Geraads, 1986a). En las
especies actuales se trata de una estructura ésea cubierta de piel y vascularizada que se encuentra ya en
el recién nacido como una protuberancia cartilaginosa débilmente unida al craneo (Nowak, 1999). Este
nucleo cartilaginoso representa un punto de osificacion independiente, separado del craneo por una matriz
fibrocartilaginosa. El cartilago del ndcleo se osifica rapidamente y mas tarde termina por osificar también
la matriz fibrocartilaginosa. El osicono queda por fin fusionado completamente al créneo y continua
creciendo a lo largo de toda la vida del animal.
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En Giraffa los osiconos se encuentran presentes en ambos sexos y estan cubiertos de piel. Aparecen
situados sobre las orbitas, por detrds de la sutura coronal, sobre la regién anterior de los parietales,
pudiendo aparecer un segundo par de cuernos mas pequefios tras los primeros y un tercer apéndice impar
en posicion fronto-nasal mas desarrollado en machos que en hembras. Asi, se encuentran jirafas con 2, 3,
4 0 5 apéndices. Ademés, el craneo de los machos de avanzada edad puede presentar estructuras
irregulares producidas por exostosis (Dagg, 1971).

Okapia, sin embargo, presenta solamente un par de osiconos sobre las érbitas, en el margen posterior
de los frontales. Estos suelen aparecer Unicamente en los machos, aunque en ocasiones las hembras
también pueden presentar osiconos de menor tamafio (Lankester, 1907). Hasta épocas recientes se crefa
que en Okapia los osiconos podian estar desprovistos en su apice de cubierta epidérmica (Fraipont, 1908;
Bodmer y Rabb, 1992), aflorando por tanto la estructura dsea, criterio utilizado por Churcher (1978) para
presuponer una estructura similar en paleotraguinos fésiles como Palaeotragus. En contra de lo aceptado
comUnmente, los osiconos de Okapia estan protegidos por una epidermis cubierta de pelo, aunque este
Gltimo puede faltar en el 4pice, dejando la cubierta epidérmica expuesta (Nowak, 1999).

Por tanto, los apéndices craneales de Palaeotragus (un par de puntas supraorbitales simples) no
guardan mayor afinidad con los osiconos de los jirafidos actuales que otros tipos de cuernos, por lo que
podrian no tener homélogos actuales y representar un tipo particular de estructura (Geraads, 1986a). Los
apéndices craneales podrian haber aparecido en varias ocasiones a lo largo de la evolucion de la familia.

Se encuentra ampliamente aceptado que en los paleotraguinos fosiles las hembras son de menor
tamafio que los machos, pudiendo carecer de apéndices craneales o presentar un tamafio menor que en
los machos de la misma especie (Crusafont, 1961). Es importante destacar aqui que en el actual okapi,
Okapia johnstoni, las hembras son mas altas y unos 25-50 Kg mas pesadas que los machos (Hart, 1992),
aunque presentan apéndices mas pequefios, pudiendo incluso estar completamente ausentes.

Tradicionalmente se ha aceptado la subdivision de la familia Giraffidae en tres subfamilias: Palaeotra-
ginae, Giraffinae y Sivatheriinae, proponiéndose los siguientes caracteres distintivos para cada una de ellas
(Simpson, 1945, Singer y Boné, 1960; Crusafont, 1952, 1961; Churcher, 1978; Morales y Soria, 1995):

La subfamilia Palaeotraginae Pilgrim, 1911 se registra por primera vez en el Mioceno inferior de
Libia (Hamilton, 1973). Comprende aquellos géneros de tamafio medio que portan un par de osiconos
sencillos sobre los frontales, aunque en ocasiones puede aparecer un segundo par sobre el margen
anterior de estos huesos. Estos osiconos presentan una forma conica, de dpices generalmente
puntiagudos, orientados hacia los laterales o hacia la regién posterior, o bien una combinacién de
ambas direcciones. Los osiconos suelen ser mas largos en machos y estar reducidos o ausentes en las
hembras. El créneo de los paleotraguinos es dolicocéfalo, con la region facial alargada y la caja craneal
neumatizada por pequefios senos. La denticion yugal es braquiodonta, aunque puede ser ligeramente
hipsodonta. En los premolares se observa una tendencia a la molarizacion y el esmalte esta recorrido
por gruesos pliegues dandole un aspecto rugoso. El cuello y las extremidades son relativamente largos,
con miembros anteriores y posteriores de similar tamafio o cuartos traseros ligeramente mas largos.

Entre los paleotraguinos se encuentran, entre otros, los géneros Palaeotragus y Samotherium del

Mioceno medio y superior del Viejo Mundo y el género actual Okapia. Autores como Bohlin (1926),

Crusafont (1961) o Solounias y Moelleken (1991) sugieren que el okapi actual, Okapia johnstoni,

deberia ser clasificado en una subfamilia independiente, Okapiinae.

La subfamilia Giraffinae Gray, 1821 aparece en el Mioceno. Comprende formas mas evolucionadas
de jirafidos, de mediano a gran tamafio, con un créneo braquicéfalo fuertemente neumatizado. Los
osiconos son sencillos, de épices redondeados. Se encuentran cubiertos de piel y se sitdan bien
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pareados sobre la sutura fronto-parietal, o bien puede aparecer un Unico osicono medial sobre los

nasales. Los dientes yugales son braquiodontos, con esmalte fuertemente rugoso. Los premolares

inferiores estan muy molarizados. Las extremidades y el cuello se alargan considerablemente, siendo
los miembros delanteros mas largos que los traseros. Esta subfamilia comprende formas euroasiaticas

y africanas como Bohliniay Giraffa.

La subfamilia Sivatheriinae Bonaparte, 1850 agrupa formas muy robustas y de gran tamafio, con
osiconos bien desarrollados, frecuentemente palmeados y provistos de tubérculos en sus margenes.
Normalmente presentan dos pares de osiconos, el primero en posicion supraorbital sobre los frontales
y el sequndo muy retrasado en el craneo, situado sobre los parietales, el cual puede llegar a alcanzar
enormes dimensiones. En géneros como Helladotherium, del Mioceno superior de Grecia, los osiconos
estan presentes Unicamente en los machos. El craneo es dolicocéfalo o braquicéfalo y se encuentra
muy neumatizado en las formas més avanzadas. Las formas primitivas presentan fosa lacrimal. Los
dientes yugales son moderadamente hipsodontos y presentan un esmalte muy rugoso. Las
extremidades, a diferencia de otros jirafidos, no estan alargadas. Entre los sivaterinos encontramos
géneros como Prolybitherium, Giraffokeryx, Deccenatherium y Sivatherium.

La sistematica de este grupo ha sido revisada por Geraads (1986a), quien distingue Unicamente dos
subfamilias, Giraffinae y Sivatheriinae, e incluye a los paleotraguinos en Giraffinae.

Asimismo McKenna y Bell (1997) distinguen dos tribus dentro de la subfamilia Giraffinae, Palaeotragini
y Giraffini, independientes de la subfamilia Sivatheriinae. En la tribu Palaeotragini diferencian dos
subtribus, Palaeotragina, con los géneros Praepalaeotragus, Palaeotragus, Samotherium, Giraffokeryx,
Sogdianotherium'y Macedonitherium; y la subtribu Okapiina, con los géneros Csakvarotheriumy Okapia.
Estos autores incluyen el género Mitilanotherium en la tribu Giraffini.

Geraads (1986a), en su revision filogenética de la familia Giraffidae, postula que el grupo de los
paleotraguinos constituye un cajon de sastre, donde se habrian incluido diversos taxones de caracteres
primitivos entre los cuales existiria un Unico caracter en comdn: la presencia de un par de apéndices
craneales supraorbitarios, simples, de contorno cénico, rectos o ligeramente curvados hacia la regién
posterior y de dapices puntiagudos. Este tipo de osicono ya se encuentra presente en la especie
Palaeotragus primaevus del Mioceno medio africano (Hamilton, 1978), por lo que ha sido considerado
como un caracter primitivo que derivaria hacia el osicono de las subfamilias Giraffinae y Sivatheriinae,
donde se habria ido desplazando paulatinamente hacia una zona posterior, alargandose o acortandose en
un plano sagital y cambiando de forma.

Previamente Hamilton (1978) concluia que los paleotraguinos constituyen un grupo parafilético. En
este grupo, de apéndices craneales primitivos, se encontrarian incluidos los géneros Macedonitherium,
Sogdianotheriumy Mitilanotherium.

Para Geraads (1986a), por el contrario, los paleotraguinos podrian ser considerados como un grupo
monofilético, aunque podrian ser todos incluidos en el género Paleotragus. Samotherium no seria mas que
un género parafilético que incluiria a los Palaeotragus de mayor tamafio, con el cual deberia ser agrupado.
Este autor prefiere no incluir en su clasificacién a Sogdianotherium y Macedonitherium ya que no son
géneros bien conocidos, y no hace mencién alguna sobre el género Mitilanotherium. Para este mismo autor
el género Okapia no guardaria relacion con los paletraguinos, sino que se situaria filogenéticamente
proximo a Giraffa.

En el yacimiento de Fonelas P-1 se han recuperado, durante 2001 y 2002, 5 fésiles pertenecientes a
Giraffidae, lo que constituye un 1,4% de los artiodactilos identificados y un 0,8% del total de elementos
identificables registrados (Garrido, 2006).
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Género Mitilanotherium Samson y Radulesco, 1966

El género Mitilanotherium representa a un jirdfido de talla media probablemente relacionado con los
jirdfidos paleotraguinos del Mioceno y Plioceno. En 1996 Kostopoulos propone la sinonimia de los géneros
Macedonitheriumy Sogdianotherium con Mitilanotherium. Por el momento el conocimiento sistematico de
este jirdfido dista mucho de ser preciso, dado que su registro fosil es extremadamente escaso y su
clasificacion taxondmica provoca ciertas controversias.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El género Mitilanotherium se registraba, hasta el descubrimiento de Fonelas P-1 (Garrido y Arribas,
2008), en yacimientos del Plioceno superior y Pleistoceno inferior del este de Europa y Asia occidental. El
hallazgo de este género en el nuevo yacimiento granadino amplia la distribucion paleobiogeogréfica de
Mitilanotherium hasta la zona atlantica del continente europeo.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Dado que se trata de un género pobremente conocido y por el momento no se dispone de informacién
fidedigna sobre la existencia de una o mas especies, resulta dificil establecer una diagnosis genérica
precisa de Mitilanotherium. En la diagnosis original, Samson y Radulesco (1966) citan los siguientes
caracteres: “Jirdfido de talla media. Molares inferiores mesodontos, con esmalte moderadamente rugoso.
Taldnido de M, alargado. Tuberosidad externa del radio poco desarrollada, ulna reducida y fusionada
fuertemente al radio excepto en la extremidad proximal. Metdpodos con surcos longitudinales dorsales
poco marcados. La cara proximal de los metacarpianos presenta una fosa sinovial abierta, ancha y
profunda. Astrdgalo alargado, labios de la troclea proximal con diferencia de altura reducida. El
cubonavicular presenta una expansion postero-interna muy fuerte sin surco para el tenddn del peronaeus
longus. £/ didmetro transversal de la epifisis proximal del metatarsiano sobrepasa el didmetro
anteroposterior.”

La diagnosis genérica revisada de Kostopoulos y Athanassiou (2005) es la siguiente: “Jirdfido de
tamafio medio, perteneciente probablemente a la subfamilia Paleotraginae. Craneo alargado con una
regidn opistocraneal muy robusta, techo craneal plano y cdndilos occipitales muy desarrollados. Largos
osiconos de seccidn eliptica alargada, situados inmediatamente por encima de las drbitas, inclinados hacia
la region anterior en su base y dirigidos al final de su recorrido hacia la zona posterior. P* grande y ancho
provisto de un fuerte pliegue hipoconal. M? con un Idbulo distal reducido y oblicuo. M, con talénido
alargado. Postcraneal alargado y relativamente grdcil, con proporciones intermedias entre Palaeotragus y
Samotherium ”.

Especies fosiles

No se conocen especies actuales del género. En cuanto a las formas fésiles se desconoce por el
momento la existencia de una o mas especies, aunque es probable que registros paleogeograficamente
tan distanciados representen endemismos locales que pueden ser entendidos como taxones diferentes
(Garrido y Arribas, 2008). Kostopoulos y Athanassiou (2005) plantean, aunque no sin ciertas dudas debido
a la dificultad de comparar ciertos especimenes, la posibilidad de que existieran durante el Plioceno
superior y el Pleistoceno inferior tres especies de Mitilanotherium:
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— Mitilanotherium inexspectatum Samson y Radulesco, 1966.- Representaria la especie tipo del
género. Fue descrita en el yacimiento villafranquiense superior de Fintina lui Mitilan, en Rumania
sobre un tercer molar inferior. Samson y Radulesco atribuyen a esta misma especie los materiales
procedentes de Valea Graunceanului que Bolomey (1965) habia clasificado previamente como
Pliotragus ardeus.

— Mitilanotherium martinii (Sickenberg, 1967).- Especie descrita bajo el género Macedonitherium,
sinonimizado por Kostopoulos (1996) con Mitilanotherium. Este taxon ha sido registrado en varias
localidades de Grecia (Volaks, Dafnero, Sesklo, Libakos y Vatera) y se trata por tanto de la especie
del género mejor conocida. Kostopoulos y Athanassiou (2005) no excluyen la posibilidad de que esta
especie represente un sinénimo reciente de M. inexspectatum, aunque debido a que la escasez de
materiales impide una comparacién taxonémicamente consistente, prefieren mantener M. martinii
como especie independiente.

— Mitilanotherium kuruksaense (Sharapov, 1974).- Taxén descrito en el yacimiento tayiko de
Kuruksay bajo el género Sogdianotherium. Dentro del género se trata del registro con la denticion
de mayor tamafio conocida hasta el momento (un 20% mayor que los fésiles procedentes de
yacimientos griegos atribuidos a M. martinij), lo que ha llevado a su distincion especifica. Por otra
parte, el jirafido indeterminado citado por Geraads (1986b) en el yacimiento israeli de Ubeidiyah
presenta una morfologia y un tamafio similares a M. kuruksaense (Kostopoulos y Athanassiou,
2005).

Origen y relaciones filogenéticas

Se desconoce por el momento tanto en origen como las relaciones filogenéticas de Mitilanotherium,
aunque probablemente se encuentre estrechamente emparentado con el género mioceno Palaeotragus.
En trabajos anteriores Mitilanotherium ha sido relacionado tanto con la subfamilia Giraffinae (Samson y
Radulesco, 1966) como con Paleotraginae (Sickenberg, 1967; Sharapov, 1974; Kostopoulos y Athanassiou,
2005).

FAMILIA BOVIDAE Gray, 1821
Generalidades

Los bovidos son artiodactilos rumiantes incluidos en la superfamilia Bovoidea Gray, 1821, la mayoria
provistos de un par de protuberancias frontales formadas por un nicleo 6seo cubierto por una vaina
cornea permanente, la cual no fosiliza. La orientacion y la morfologia de estos nlcleos 6seos suele ser un
criterio fundamental a la hora de clasificar taxondmicamente los bovidos extintos. En la mayoria de los
géneros se observan estas estructuras tanto en machos como en hembras, aunque en algunos grupos
primitivos Unicamente el macho porta cuernos.

Los representantes de esta familia carecen de caninos e incisivos superiores y de primer premolar, tanto
superior como inferior. Los incisivos inferiores se suelen proyectar hacia la regién anterior. Los molares son
selenodontos y mas o menos hipsodontos. La férmula dentaria general es 0/3 I, 0/1 C, 3/2-3 P, 3/3 M. En
el esqueleto postcraneal (Fig. 6) la ulna y el peroné se encuentran reducidos y sus metapodos Il y IV estan
fusionados formando el hueso canon. Los dedos Il yV, en caso de conservarse, estan reducidos a pequefias
pezufias vestigiales.
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Figura 6. Esqueleto y contorno de ibice, Capra ibex. Tomado de J.G. Ferrié (2005), modificado de M. Coutureau y R. Barone
(1976). (http://www.archeozoo.org/fr.).

Los primeros bovidos se originaron probablemente durante el Oligoceno en Asia (McKenna y Bell,
1997; Meng y McKenna, 1998), con géneros como Hanhaicerus. Esta familia debi6 poblar el continente
africano durante finales del Oligoceno o principios del Mioceno, ya que se conocen citas de bovidos del
Mioceno inferior africano, tales como Namibiomeryx (Morales y Soria, 1995). En Europa el representante
mas antiguo conocido de esta familia procede del Mioceno medio. Se trata de Fotragus, un pequefio
bévido de origen asiético (Solounias et al., 1995), cuernos sencillos y denticion braquiodonta, el cual ha
sido a su vez localizado en la Peninsula Ibérica (Alférez et al., 1980; Badiola et al., 2001).

El registro fésil de esta familia es més abundante durante el Mioceno superior, cuando sus
representantes protagonizan una enorme diversificacion, habiendo sido referida en ocasiones como una
gran explosion (Crégut-Bonnoure y Guérin, 1996), probablemente relacionada con la aparicién de las
grandes sabanas africanas (Nowak, 1999). El centro de origen de la mayoria de los bévidos es africano o
asiatico. Los analisis genéticos sugieren que la mayor parte de los linajes actuales se originaron en el
Mioceno inferior, hace unos 16-17 Ma. (Allard et al., 1992).

La clasificacion de los representantes de la familia Bovidae suele hacerse en funcién de la morfologia
de los ntcleos ¢seos y los dientes yugales. Aunque tradicionalmente se ha utilizado la morfologia de P,
como caracter diagnostico a la hora de clasificar taxonémicamente los rumiantes fosiles (Crégut-Bonnoure
y Guérin, 1996), se ha observado que este diente muestra una gran variabilidad intraespecifica (Janis y
Lister, 1985), por lo que su anatomia ha de ser tomada con cierta precaucion.
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En 1904 Schlosser distingue dos grupos de bovidos en funcién de su denticidn: unos “boodontos”, de
caracteres primitivos, y otros “aegodontos”, de caracteres mas avanzados. La denticién boodonta se
caracteriza por presentar unos molares braquiodontos y de contorno cuadrangular, como la observada en
aquellos bovidos que habitan en ambientes cerrados y himedos (Boselaphini, Bovini, Tragelaphini,
Reduncini, Hippotragini y Cephalophini). Por el contrario, una denticién aegodonta muestra unos molares
mas hipsodontos y comprimidos, tipica de aquellos animales de ambientes abiertos y generalmente aridos
(Alcelaphini, Antilopini y Caprini).

La sistemética de esta familia ha sido objeto de numerosos cambios debido a profusas controversias
entre los diferentes autores (p.ej. Schlosser, 1904; Simpson, 1945; Viret, 1961; Ansell, 1971; Gentry, 1978,
1992; Kingdon, 1982, 1997; Thomas, 1984; Simpson, 1984; Lowenstein, 1986; Grubb, 1993b, 2001;
Groves y Shields, 1996), las cuales permanecen abiertas hoy en dia dada la escasa resolucién de las
relaciones entre distintos géneros debida a la enorme diversificacion de este grupo durante el Mioceno
(Allard et al,, 1992) y a las numerosas homoplasias observadas en sus representantes (Vrba, 1985).

En este trabajo se acepta la clasificacion sugerida por Gentry (1992), en la cual los bovidos se
encontrarian divididos en 5 subfamilias con sus correspondientes tribus, cada una con caracteristicas
anatémicas particulares (Morales y Soria, 1995; McKenna y Bell, 1997; Nowak, 1999):

Subfamilia Bovinae Gray, 1821

Tribu Boselaphini Knottnerus-Meyer, 1907.- Formas primitivas cuyos nlcleos dseos son de seccion
subtriangular y su denticion muestra caracteres muy conservativos. Son originarios de Asia, donde en la
actualidad todavia subsisten dos géneros (Boselaphusy Tetracerus), aunque durante el Mioceno medio y
superior numerosas formas extintas poblaron los ecosistemas circunmediterraneos (Eotragus, Tragocerus,
Miotragocerus, Tragoportax, etc.).

Tribu Bovini Gray, 1821.- Las quillas de los nlcleos 6seos se atentan en relacién con la tribu anterior.
Probablemente su origen sea asiético, apareciendo en Europa y Africa durante el transito Mioceno-
Plioceno. Actualmente son cosmopolitas, habiendo sido introducidos por el hombre en todos los
continentes. Esta tribu comprende las especies fosiles Hemibos, Parabos o Leptobos, entre otros, y las
actuales Anoa, Syncerus, Bos, Bisony Bubalus.

Tribu Tragelaphini Blyth, 1863.- Los nucleos dseos de los traguelafinos presentan un recorrido en
espiral, con dos o tres quillas, y la denticion es similar a la observada en Bovini. Representantes de esta
tribu se conocen desde el Mioceno superior del Viejo Mundo, habiendo alcanzado la época actual con
géneros como Tragelaphus o Taurotragus.

Tribu Cephalophini Blyth, 1863.- Presentan nulcleos dseos simples y pequefios que se sitGan muy
retrasados con respecto a las drbitas y denticion boodonta. Tanto sus formas fésiles desde el Mioceno
superior como las especies actuales (Cephalophus y Sylvicapra) se encuentran restringidas al continente
africano.

Subfamilia Antilopinae Gray, 1821

Tribu Neotragini Sclater y Thomas, 1894.- Grupo compuesto principalmente por formas africanas.
Aparece hacia el Mioceno medio (Homoidorcas) y alcanza la actualidad con géneros como Neotragus,
Oreotragus, Madoqua o Raphicerus, entre otros.

Tribu Antilopini Gray, 1821: Comprende formas desde el Mioceno inferior (Gazella) hasta la actualidad,
con una distribucion geografica repartida a lo largo del Viejo Mundo. Entre las formas fésiles encontramos
géneros como Gazellospira, Hispanodorcas, Prostrepsicerus o Nisidorcas, y entre los representantes
actuales se agrupan los géneros Gazella, Litocranius, Antidorcas o Antilope.

Subfamilia Hippotraginae Sundevall en Retzius y Lovén, 1845
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Tribu Reduncini Knottnerus-Meyer, 1907.- Agrupa bévidos de nicleos 6seos divergentes, sin quillas y
de seccion redondeada. Aparecen durante el Mioceno superior en Africa, donde han permanecido hasta la
actualidad, aunque sus fosiles se encuentran también en yacimientos del Mioceno superior y Plioceno de
India (Dorcadoxa, Cambayella, Kobikeryx). En la actualidad Unicamente se reconocen dos géneros de
Reduncini: Reduncay Kobus.

Tribu Hippotragini Sundevall en Retzius y Lovén, 1845.- Se originan durante el Mioceno superior en
Africa (ha sido citado Hippotragus en el yacimiento de Sahabi; Boaz, 1996), permaneciendo en este
continente hasta la actualidad (Hippotragus, Oryxy Addax). Existen ademas formas fésiles de Hippotragus
y Oryx citadas en el continente asiatico.

Subfamilia Alcelaphinae Brooke en Wallace, 1876

Tribu Aepycerotini Gray, 1872.- El Gnico género conocido de esta tribu es Aepyceros, cuyo registro fésil
se remonta al Plioceno inferior, alcanzando la actualidad Unicamente en el continente africano (Aepyceros
melampus, impala).

Tribu Alcelaphini Brooke en Wallace, 1876.- Comprende formas de talla grande con nucleos dseos
generalmente desprovistos de quillas, senos pediculares y, en ocasiones, con la base de los mismos
extremadamente desarrollada. Su denticién es boodonta bastante hipsodonta. Aparecen registrados a
partir del Plioceno inferior en Africa (Parmularius), donde han quedado restringidos en la actualidad con
formas como Alcelaphus, Connochaetes, Damaliscus'y Sigmoceros. Existen ademas formas fosiles asiaticas
como Damalops o citas de Alcelaphus en el Pleistoceno superior de este continente.

Subfamilia Caprinae Gray, 1821

Tribu Ovibovini Gray, 1872.- Presentan un fuerte desarrollo de la base de los nlicleos 6seos, los cuales
pueden llegar a formar una placa basal continua. Se conocen ovibovinos desde el Mioceno medio en Africa
y Asia, abundando sus formas durante el Mioceno superior (Damalavus, Urmiatherium, Tsaidamotherium,
Palaeoreas, etc.) y el Plioceno (Lyrocerus, Makapania, Megalovis). Se conocen ademas formas del
Pleistoceno en Norteamérica (Bootherium, Symbos, Euceratheriumy Soergelia) y Europa (Praeovibos y
Soergelia). Los ovibovinos aparecen en la actualidad representados Unicamente por dos géneros: Ovibos y
Budorcas.

Tribu Caprini Gray, 1821.- Muestran nucleos 6seos carenados, ligeramente torsionados vy
frecuentemente espiralados. Se originan durante el Mioceno inferior (Sinopalaeoceros, Oioceros),
encontrandose numerosas formas fésiles durante el Mioceno y Plioceno. En la actualidad persisten los
géneros Capra, Ovis, Hemitragus, Ammotragusy Pseudois.

Tribu indeterminada, que incluye los géneros Pantholops, Oreamnos, Capricornis, Naemorhaedus y
Rupicapra, en ocasiones denominada Tribu Rupicaprini (Groves y Shields, 1996).

En 2001 Grubb revisa la nomenclatura de los diferentes taxones descritos de Bovidae, afiadiendo con
respecto a Gentry (1992) una nueva subfamilia: Peleinae Gray, 1872. Grubb ademas crea una nueva tribu
para el género Pseudoryx (Pseudorygini Grubb, 2001), incluida en Bovinae, y reconoce una tribu
independiente de Antilopinae para el género Pantholops (Pantholopini Gray, 1872). Este mismo autor eleva
los taxones Cephalophinae, Reduncinae y Aepycerotinae a la categoria de subfamilia y reconoce la
distincion de las tribus Rupicaprini Brookes, 1828 y Naemorhaedini Brooke in Wallace, 1876 en Caprinae.

En 2002 Crégut-Bonnoure reconoce las afinidades anatomicas entre los géneros Budorcas y Ovis,
proponiendo la inclusién de ambos en una nueva tribu de Caprinae: la tribu Ovini (Crégut-Bonnoure,
2006).

Existen varias propuestas filogenéticas para la familia Bovidae, bien fundamentadas en caracteres
anatémicos (Simpson, 1945; Kingdon, 1982; Gentry, 1978, 1992) o bien basadas en analisis moleculares
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(Georgiadis et al,, 1991; Allard et al., 1992; Gatesy et al,, 1992, 1997; Hassanin y Douzery, 1999; Matthee
y Davis, 2001). Las distintas sugerencias difieren sustancialmente unas de otras (ver figura 1 de Alllard et
al., 1992).

En la actualidad la familia Bovidae la conforman unas 140 especies clasificadas en 49 géneros
(Nowak, 1999), cuya distribucién natural cubre el continente africano, Eurasia y Norteamérica, ademas de
algunas islas del Artico y las Indias Orientales. Los bévidos de Oceania han sido introducidos por el ser
humano en épocas relativamente recientes. La mayoria de los bovidos actuales son gregarios y no
territoriales, habitando en praderas, monte bajo o desiertos, aunque ciertos géneros pueden vivir en
bosques, pantanos e incluso en la tundra artica (Nowak, 1999).

En tan solo dos campafias de excavacién sistematica (2001 y 2002), en Fonelas P-1 se han recuperado
318 fésiles pertenecientes a esta familia, lo que constituye un 88,1% de los artiodactilos identificados y
un 53,3% del total de elementos identificables registrados (Garrido, 2006).

Género Gazellospira Pilgrim y Schaub, 1939

El género Gazellospira se incluye en la Tribu Antilopini Gray, 1821, englobada en la Subfamilia
Antilopinae Gray, 1821. Representa un bévido de talla media y nicleos dseos espiralados, cuya especie
tipo es Gazellospira torticornis (Aymard, 1854).

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil de los Antilopinae es abundante en Africa y Eurasia, incluyendo formas de cuernos
espiralados desde el Mioceno superior. Gazellospira aparece registrada en yacimientos del Plioceno
superior y Pleistoceno inferior. La distribucion paleobiogeografica de la especie Gazellospira torticornis
alcanza practicamente toda Eurasia, desde China hasta la Peninsula Ibérica. Por el contrario, la Unica cita
conocida de Gazellospira gromovae procede de Tayikistan.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Debido a que no ha resultado posible acceder a la diagnosis original de Gazellospira gromovae
Dmitrieva, 1975, los caracteres anatémicos mencionados seran aquellos descritos para la especie tipo del
género, Gazellospira torticornis. La primera diagnosis de esta especie es esbozada en 1939 por Pilgrim y
Schaub, la cual es mas tarde revisada por Duvernois y Guérin (1989) en un trabajo en el que, curiosamente,
se citan ciertos caracteres como diagnosticos cuando no se observan en la mayoria de ejemplares de G.
torticornis, incluyendo aquellos especimenes figurados en la diagnosis original de Pilgrim y Schaub (1939).
La lectura del trabajo de Duvernois y Guérin (1989) hace suponer que la diagnosis genérica se ha
establecido en base a los ejemplares figurados, los cuales corresponden en la mayoria de los casos a un
Unico individuo que, ademas, muestra un estadio avanzado de desgaste dentario, por lo que las estructuras
mencionadas en el texto no son en absoluto extrapolables a otros registros. Por tanto, estas observaciones
nos inducen a tener mucha precaucion a la hora de afrontar los caracteres citados por los autores como
diagnosticos del género.

En cuanto a aquellos caracteres que si parecen ser diagndsticos de G. torticornis cabe citar unos
nucleos 6seos que parten de la superficie posterior de los frontales, son divergentes entre si 'y se dirigen
hacia la region posterior del craneo. En vista frontal presentan una torsién en espiral bastante suave en
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sentido horario desde la base hasta el apice en el nlcleo derecho y en sentido antihorario en el izquierdo,
dando hasta dos vueltas completas. De su superficie sobresale una unica quilla de desarrollo variable que
parte en la base de la regién posterior o postero-lateral del nucleo. En algunos ejemplares puede aparecer
una segunda quilla que acompafia a la anterior, normalmente de desarrollo mas débil. Parece ser que los
individuos juveniles y/o hembras de Gazellospira poseen cuernos de menor talla, quilla més atenuada e
implantacion mas vertical (Azanza y Morales, 1989). La morfologia de la denticion en Gazellospira puede
presentar grandes variaciones intraespecificas, tal como apuntaron en 1939 Pilgrim y Schaub. En cuanto a
la denticion superior, Gazellospira muestra un P2 provisto de un parastilo mesial y un metastilo labio-distal,
un P3 con un parastilo mesio-labial bien desarrollado, un paracono dirigido hacia la region mesio-labial
seguin un angulo oblicuo al plano mesio-distal del diente, y un metastilo labio-distal prominente. P* es mas
simétrico que los anteriores premolares, con parastilo y metastilo bien desarrollados y un protocono que
normalmente no es diferenciable del hipocono. Los molares muestran un lébulo anterior més corto que el
l6bulo posterior y unos estilos labiales bien desarrollados. A diferencia de lo indicado en la diagnosis
revisada de Duvernois y Guérin (1989), la presencia de columnilla interlobular entre protocono e hipocono
es muy variable, pudiendo estar completamente ausente o ser muy robusta, pasando por estadios
intermedios de desarrollo (Garrido, 2006, 2008b).

En la denticion inferior P, presenta un parastilido y un paracénido bien individualizados en ejemplares
con ligero desgaste, y el metacénido se proyecta linguo-distalmente permaneciendo independiente en
todo su recorrido. Mientras en la diagnosis revisada de Gazellospira se cita un P, con un parastilido y un
paracénido practicamente indistinguibles entre si y un paracénido y un metacénido independientes
separados por un profundo valle (Duvernois y Guérin, 1989), la observacién de los ejemplares figurados
por Pilgrim y Schaub (1939) de Gazellospira torticornis no confirma ninguna de estas dos apreciaciones,
ya que éstos muestran un P, con un parastilido y un paraconido independientes y un paracénido fusionado
muy tempranamente al metacdnido, aunque recientemente se ha puesto de manifiesto la gran variabilidad
intraespecifica que existe en las poblaciones de Gazellospira torticornis para este Ultimo caracter (Garrido,
2006, 2008b). El entoconido y el entostilido se encuentran fusionados en fases muy tempranas de
desgaste, dejando entre ambos una pequefia foseta subcircular.

Los molares inferiores muestran estilidos poco prominentes y un fuerte pliegue caprino. El hipoconulido
en M, es de seccion semilunar y muestra un estilido en su extremo linguo-distal que desaparece en
elementos muy desgastados. Segun Duvernois y Guérin (1989) no se observan columnillas interlobulares
en los molares inferiores, aunque esta columnilla puede aparecer tanto en M, como en M,, tal como
evidencian tanto los ejemplares figurados por Pilgrim y Schaub (1939) como aquellos observados
directamente procedentes de Villarroya y Fonelas P-1. Por tanto, en Gazellospira torticornis la
presencia/ausencia de columnilla interlobular en los molares parece ser bastante variable (Garrido, 2006,
2008b).

Especies fosiles

No se conoce ningln representante de Gazellospira actual. En cuanto a las especies fosiles, hasta 1975
Unicamente se tenia constancia de la presencia de una especie: Gazellospira torticornis. Sin embargo, en
este afio Dmitrieva nomina una nueva especie de Gazellospira procedente del Plioceno superior de
Kuruksay (Tayikistan), Gazellospira gromovae, la cual muestra una talla algo menor y nicleos dseos mas
graciles que la especie tipo (Dmitrieva, 1977). Esta segunda especie resulta ciertamente problematica
debido a la dificultad de acceso a la publicacién donde se describe el nuevo taxén, por lo que ha sido
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imposible contrastar las diferencias con G. torticornis y formar un criterio sélido en cuanto a la existencia
real de esta nueva especie.

El yacimiento de Fonelas P-1 aporta la poblacién mas gracil y moderna, y la muestra més completa de
la especie, lo que ha permitido clasificar la cronosubespecie Gazellospira torticornis hispanica n. ssp.
(Garrido, 2008b), en el Plioceno superior terminal.

Origen y relaciones filogenéticas

Tanto el origen como las afinidades filogenéticas de Gazellospira son por el momento algo oscuras.
Ciertos autores han relacionado el material procedente del Plioceno de China con la subfamilia
Tragelaphinae (Teilhard de Chardin y Trassaert, 1938; Gromova y Baranova, 1981), habiendo sido incluido
en los géneros Antilospira e incluso Tragelaphus (Depéret y Mayet, 1911; Schaub, 1923, 1928, 1932;
Carvajal, 1928; Depéret et al, 1923). Sin embargo, la mayoria de los autores siguen la clasificacion
propuesta por Pilgrim y Schaub (1939) incluyendo Gazellospira en la subfamilia Antilopinae (Schaub, 1943;
Viret, 1961; Guérin, 1965; Heintz, 1966; Geraads, 1986b; Duvernois y Guérin, 1989; Athanassiou, 2005).

Es posible constatar en Gazellospira la presencia de ciertos caracteres anatémicos afines a la
Subfamilia Tragelaphinae, como unos nicleos éseos espiralados. Por el contrario, los nlcleos 6seos de la
mayoria de los antilopinos actuales no muestran este recorrido espiral, a excepcién de la especie asidtica
Antilope cervicapra, en la cual s6lo los machos portan cuernos que pueden dar hasta 5 vueltas completas.
Existen ademés antilopinos fésiles con ndcleos 6seos espiralados, tales como Oioceros o Pontoceros, entre
otros. Gazellospira muestra una Unica quilla bien desarrollada en sus ndcleos 6seos, pudiendo aparecer
una segunda de menor definicién, a diferencia de los traguelafinos que presentan dos o tres quillas
prominentes situadas anterior, postero-medial y postero-lateralmente (Gentry, 1978).

En cuanto a la denticion, P, en Gazellospira muestra una gran variabilidad (Garrido, 2006). En la
diagnosis especifica se describe un P, con paracénido y metaconido independientes (Duvernois y Guerin,
1989). Sin embargo, existen ejemplares en los que estas clspides aparecen fusionadas, tales como algunos
especimenes procedentes de Villarroya, Fonelas P-1, o aquellos figurados por Pilgrim y Schaub (1939)
procedentes de Roccaneyra y Pardines. Asimismo, el grado de fusién de paracénido y metacénido en este
diente es muy variable en Tragelaphus, tanto en taxones fésiles como actuales® (Gentry, 1978). Esta misma
variabilidad en P, se ha observado en algunos representantes de la subfamilia Antilopinae, como por
ejemplo en el género Gazella, donde se puede percibir una progresion en el tiempo hacia la fusién de estas
ctspides (Chen, 1997). En estos bovidos es posible constatar la variabilidad supuesta para este diente en
otras familias de rumiantes (Janis y Lister, 1985).

Por otra parte, en la diagnosis de Gazellospira se cita la ausencia de columnilla interlobular en los
molares superiores, aunque curiosamente en ciertos ejemplares figurados en la diagnosis original se
observa esta estructura (Pilgrim y Schaub, 1939; 1am. 2, fig. 2). Los especimenes estudiados de Villarroya
ilustran esta variabilidad en cuanto a la presencia o no de columnilla, existiendo individuos en los que esta
estructura es casi imperceptible, o aquellos en los que se muestra gruesa y bien visible. Esta misma
variabilidad se observa en los molares superiores de Tragelaphus, en los cuales puede aparecer una
pequefia columnilla interlobular o, por el contrario, estar ausente. No obstante, Gazellospira presenta

> Gentry (1978) describe los fosiles de Tragelaphus strepsiceros maryanus procedentes de Olduvai, anotando como curiosidad que
de siete P, registrados, cinco de ellos presentaban fusion del metacénido y paraconido, mientras que en los otros dos esta fusion
no se habia producido o era incipiente en un estadio medio de desgaste. Este mismo autor subraya ademés que en el gran kudd
actual (Tragelaphus strepsiceros) la fusion del metaconido y paracdnido se observd tan sélo en 13 de 24 individuos estudiados.
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siempre un pliegue caprino en sus molares inferiores, estructura que no aparece en Tragelaphus (Gentry,
1978).

Por Ultimo, la presencia de una Unica quilla bien desarrollada en los nicleos 6seos y el fuerte pliegue
caprino presente en los molares inferiores de Gazellospira parece relacionar mas estrechamente este
género con los antilopinos que con los tragelafinos.

Género Capra Linneo, 1758

El género Capra agrupa a aquellos bévidos denominados cominmente ibices o cabras incluidos en la
tribu Caprini Gray, 1821 (subfamilia Caprinae Gray, 1821) junto con los géneros Hemitragus (tahrs),
Ammotragus (arruis), Pseudois (bharales) y Ovis (muflones y ovejas), los cuales suelen habitar
generalmente en 4reas montafiosas.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro mas antiguo conocido de este género procedia del Villafranquiense norteafricano, donde
Arambourg (1979) cita la presencia de la especie Capra primaeva en el yacimiento tunecino de Ain Brimba.
Recientemente Bukhsianidze y Vekua (2006) han descrito una nueva especie de Capra en el yacimiento
Plio-Pleistoceno de Dmanisi, Capra dalii. En la Peninsula Ibérica se han identificado representantes del
género, Capra alba, en los yacimientos del Pleistoceno inferior (Epivillafranquiense) de Venta Micena
(Moya-Sola, 1987) y de Quibas (Montoya et al., 1999; Carlos-Calero et al., 2006). Al margen de estas citas,
no se conocfan nuevos hallazgos del género hasta el Pleistoceno medio final (Crégut-Bonnoure, 1992 a'y
b). El escaso registro fosil anterior al Pleistoceno medio conocido hasta el momento de Capra impide
realizar una aproximacién fidedigna de su distribucion paleobiogeogréafica original. Si es resefiable que los
registros mas antiguos del género se encuentran en la Peninsula Ibérica, el Caucaso y, probablemente, en
el norte de Africa.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los representantes del género Capra muestran un craneo con una regién maxilo-facial corta y ancha,
y un neurocraneo provisto de dos nucleos 6seos divergentes hacia la region externa y posterior, presentes
en ambos sexos aunque mas desarrollados en machos (Fig. 7). La seccién de estos nucleos suele ser
ovalada o subtriangular, portando una quilla mas o menos desarrollada en la regién postero-interna. El
margen basal del occipital es paralelo a los parietales. La denticion es muy hipsodonta, con molares
superiores anchos en la base y un M3 de metastilo bien desarrollado, con una cara linguo-distal oblicua
carente de engrosamiento basal [estos caracteres del M3 parecen ser derivados (Arribas y Garrido 2008b),
y habrian de ser excluidos de la diagnosis genérica]. P, presenta un metacénido muy desarrollado que
entra en contacto con el entoconido y M, muestra un I6bulo distal estrecho y divergente (Crégut-Bonnoure
y Guérin, 1996).

Especies actuales y fosiles

Entre los representantes actuales se reconocen 8 especies del género Capra (Nowak, 1999), de las
cuales se tiene constancia de su registro fosil a partir del Pleistoceno medio o superior:

312



GENERALIDADES SOBRE LOS ARTIODACTILOS DEL VILLAFRANQUIENSE SUPERIOR EN RELACION CON EL REGISTRO FOSIL DE FONELAS P-1
REFLECTIONS ON THE ARTIODACTYLS OF THE UPPER VILLAFRANCHIAN REPRESENTED IN THE FOSSIL RECORD OF THE FONELAS P-1 SITE

Figura 7. Créneo de cabra hispanica, Capra pyrenaica.

— Capra aegagrus Erxleben, 1777 (Cabra salvaje de Oriente Medio o cabra bezoar).- Habita en areas
montafiosas de Asia menor, Afganistan, Pakistan, Oman, Creta y varias islas del Egeo. La actual cabra
doméstica (Capra hircus), de distribucion cosmopolita asociada a poblaciones humanas, se originé
hace unos 9000 afios a partir de Capra aegagrus.

— Capra ibex Linneo, 1758 (ibice o cabra montés alpina).- En la actualidad habita en los Alpes y en
territorios montafiosos de Siria, Egipto, Etiopia, Sudan, Peninsula Arabiga, Afganistan, Pakistan, India
o China. Su registro fosil mas antiguo se remonta hasta finales del Pleistoceno medio en Europa,
alcanzando su maxima expansion en el Pleistoceno superior (Crégut-Bonnoure y Guérin, 1996).

— Capra walie Riipell, 1835 (ibice de Walia o ibice etiope).- Se encuentra tnicamente en las montafias
de Simien (Etiopia). Por el momento se desconoce su presencia en el registro fosil.

— Capra caucasica Glldenstaedt y Pallas, 1783 (Tur del Caucaso occidental).- En la actualidad su
hébitat se restringe a territorios del oeste del Calicaso. Sus registros mas antiguos proceden del
Pleistoceno superior, siendo considerado el ancestro de la cabra hispanica Capra pyrenaica (Crégut-
Bonnoure y Guérin, 1996).

— Capra cylindricornis (Blyth, 1841) (Tur del Caucaso oriental o kuban).- Habita hoy dia Unicamente
en zonas del este del Calicaso.

— Capra pyrenaica Schinz, 1838 (Cabra hispanica o ibice hispanico).- Restringida en la actualidad a
la Peninsula Ibérica, se conoce la existencia de pequefias poblaciones extintas que habitaron el
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Pirineo francés. Su registro fosil mas antiguo procede de finales del Pleistoceno superior, habiendo
evolucionado a partir de la especie Capra caucasica (Crégut-Bonnoure y Guérin, 1996).

— Capra falconeri (Wagner, 1839) (Markhor).- Habita en la actualidad en territorios montafiosos de
Turkmenistan, Uzbekistan, Tayikistan, Afganistan, Pakistan y norte de la India.

Ciertos autores reconocen ademas otras dos especies, consideradas por Nowak (1999) subespecies de

Capra ibex.

— Capra nubiana Cuvier, 1825 (Ibice nubio).- Se localiza en desiertos rocosos de Judea (Israel), en la
costa del mar de Rea (Egipto y Sudan), Sinai y Arabia. En 2002 Crégut-Bonnoure clasifica el ibice
etiope como una subespecie del ibice nubio, introduciendo el taxon Capra nubiana walie.

— Capra sibirica (Pallas, 1776) (Ibice siberiano o del Altai).- Habita en zonas montafiosas de Asia
central.

En cuanto al registro fosil, ademas de las especies ya mencionadas, existen las siguientes especies sin

representantes actuales:

— Capra primaeva Arambourg, 1979, procedente del Pleistoceno inferior de Ain Brimba (TUnez). Su
atribucion genérica ha planteado ciertas dudas (Crégut-Bonnoure, 1992b), ya que estos fdsiles
podrian pertenecer a otro género. Esta especie se caracteriza por tener unos nicleos sin senos, con
compresién medio-lateral y mas estrechos en la cara anterior que en la cara posterior.

— Capra alba Moya-Sola, 1987, identificada en el Pleistoceno inferior (Epivillafranquiense) de Venta
Micena (Granada). Esta especie ha sido tentativamente atribuida al género Hemitragus (H. albus;
Crégut-Bonnoure, 1999), adscripcién con la que estamos en desacuerdo. C. alba de Venta Micena
se caracteriza por tener: i) unos nlcleos éseos lateralmente comprimidos y con dos quillas, estando
la postero-medial mas pronunciada que la antero-lateral; y i) un M3 sin ala metastilar. El género
Capra ha sido también determindo en el Pleistoceno inferior (Epivillafranquiense) de Quibas (Capra
sp. aff. Capra alba; Montoya et al., 1999, 2001), clasificandose estos registros con posterioridad
como Capra alba por su afinidad con el caprino de Venta Micena (Carlos-Calero et al., 2006; ver
Arribas y Garrido, 2008b).

— Capra sp., ha sido citada en los yacimientos de Huéscar y Cullar de Baza (Azanza et al., 1989). El
material procedente de Cueva Victoria, atribuido en origen al género Capra (Moya-Sola y Menéndez,
1986), ha sido posteriormente reclasificado como Hemitragus bonali (Crégut-Bonnoure, 1999).

— Capra dalii Bukhsianidze y Vekua, 2006, ha sido recientemente descrita en el yacimiento del Plio-
Pleistoceno de Dmanisi. Esta especie presenta unos nlcleos ¢seos provistos de senos en su tercio
basal, masivos y sin torsion espiral, situados inmediatamente por encima de las orbitas, muy
proximos entre si en su base y divergentes. La mayor parte del contorno anterior de estos nucleos
se sitla en el mismo plano que el perfil del frontal, a excepcion del dpice que se dirige hacia la
region posterior. La seccion transversal es piriforme en su base, volviendose mas ovalada conforme
avanza hacia el apice, con una ligera extensién postero-lateral. No se observan quillas en la base del
ndcleo, aunque en la regién superior aparecen sendas quillas romas situadas anterior y
posteriormente. La divergencia entre ambos nicleos forma un angulo practicamente recto. Los
frontales son anchos y planos (Bukhsianidze y Vekua, 2006).

— Capra baetica Arribas y Garrido, 2008, del Villafranquiense superior (zona MNQ18; ca 20 Ma), cuya
localidad tipo es Fonelas P-1 (Arribas y Garrido, 2008b). Esta especie tiene un frontal corto y plano
que se presenta en el mismo plano que los ndcleos 6seos. Los ndcleos 6seos estan insertados detras
de la orbita, su seccion es piriforme en la base y subtriangular en el &pice. No tienen torsién y estan
neumatizados en todo su trazado (se conservan 2/3 del total del nicleo). Dichos nuicleos se
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encuentran separados entre s, tienen gran didmetro y estan comprimidos antero-posteriormente. En
la base la cara anterior es ancha de superficie plana, mientras que en el apice la cara anterior es
mas estrecha que la posterior, que es plana. Son poco divergentes en la base, carecen de quillas y
presentan profundos surcos longitudinales en todo su perimetro. Es observable una fuerte
discontinuidad entre pediculos y ndcleos 6seos. La cresta nucal del occipital se encuentra engrosada
en los laterales y los procesos mastoides estan poco desarrollados lateralmente. El l6bulo distal de
M3 presenta un ensanchamiento baso-lingual y carece del ala metastilar. Este descubrimiento
representa la cita mas antigua conocida del género (Arribas y Garrido, 2008b).

En cuanto al género Hemitragus, frecuentemente confundido en el registro fosil con el género Capra,
en la actualidad esté representado Unicamente por tres especies de distribucion exclusivamente asiatica
(Nowak, 1999):

— Hemitragus jemlahicus (Smith, 1826) (Tahr del Himalaya).- Habita Unicamente en la cordillera del

Himalaya, desde Kashmir hasta Bhutan.

— Hemitragus hylocrius (Ogilby, 1838) (Tahr de Nilgiri).- Sus poblaciones se encuentran restringidas
al sur de India.

— Hemitragus jayakari Thomas, 1894 (Tahr de Arabia).- Se localiza en territorios de Oman.

Sin embargo, el registro fosil del género Hemitragus es relativamente abundante, reconociéndose las

siguientes especies:

— Hemitragus bonali Harlé y Stehlin, 1913.- Especie descrita en origen en la cueva francesa de Harlé
y localizada posteriormente en varios yacimientos del Pleistoceno medio francés, tales como L'Escale
y Aldéne (Bonifay, 1974-1975), L'Arago (Crégut, 1979), L'Eglise (Laville et al, 1972), Terra Amata
(Mourer-Chauviré y Renault-Miskovsky, 1980), Baraluc VII (Crégut-Bonnoure, 1988), Le Vallonnet
(Lumley et al., 1988) o Abimes de La Fage (Mourer-Chauviré et al., 2003), entre otros. En el resto de
Europa la especie H. bonali se encuentra presente en Austria (Hundsheim; Daxner y Thenius, 1965)
y probablemente también en el yacimiento de Isernia la Pineta en ltalia (Caloi et al., 1986). En la
Peninsula Ibérica esta especie ha sido citada en Cueva Victoria (Crégut-Bonnoure, 1999) y en los
niveles TD 10-11 de Gran Dolina en Atapuerca (Made, 2001).

— Hemitragus cedrensis Crégut-Bonnoure, 1989.- Descrita en los niveles del Pleistoceno medio de Ia
cueva de Les Cedres y citada también en el Pleistoceno superior de Cueva Rigabe, Cimay, Ardéche,
Vaucluse y en el Pleistoceno superior de L'Arago (Crégut-Bonnoure, 2002).

— Hemitragus orientalis Crégut-Bonnoure y Spassov, 2002.- Descrita en los yacimientos pliocenos de
Slivitsa en Bulgaria y Villany y Csarnota 2 en Hungria [materiales previamente atribuidos por Schaub
(1932) a H. bonali]. Probablemente esta especie se encuentra también presente en los yacimientos
de Apollonia 1, Vélos o Le Vallonnet (Crégut-Bonnoure, 2002), donde fue identificada previamente
como Hemitragus sp. o Hemitragus bonali. H. orientalis ha sido propuesta como ancestro de la
supuesta especie del Pleistoceno inferior “Hemitragus albus” (Crégut-Bonnoure y Spassov, 2002).
Hemitragus cf. albus ha sido recientemente citado en los yacimientos granadinos de Barranco Leon-
5y Fuente Nueva-3 (Martinez et al,, 2003).

Por dltimo, el género Ammotragus Blyth, 1840 esta Gnicamente representado en la actualidad por el
arrui, Ammotragus lervia (Pallas, 1777). Este caprino habita de forma natural en zonas montafiosas del
norte de Africa, aunque ha sido introducido en areas del sur de los Estados Unidos asi como en el sur de
la Peninsula Ibérica (Sierra Espufia, Murcia), donde progresa exitosamente. El registro fosil del género
Ammotragus era desconocido hasta la reciente publicacion del descubrimiento de un nuevo taxon en el
Pleistoceno inferior de Le Vallonnet (Moullé et al., 2004), donde ha sido descrita la especie Ammotragus
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europaeus, a la cual se adscriben también ciertos materiales procedentes del yacimiento granadino de
Fuente Nueva-3, previamente clasificados como Soergelia minor por Martinez-Navarro et al. (1997).

Origen y relaciones filogenéticos

El origen del género Capra permanece por el momento sin determinar, aunque ha sido propuesto un
centro de origen asiatico (Pilgrim, 1947; Gentry, 1971; Crégut-Bonnoure, 1992b) a partir de géneros como
Sivacapra o Pachytragus, desde donde se produciria una radiacion durante el Plio-Pleistoceno (Hartl et al.,
1990; Pidancier et al., 2006). La escasez de fosiles anteriores al Pleistoceno medio, probablemente debida
al habitat montafioso de estos animales (lo que dificulta la fosilizacion de sus restos), ha provocado una
gran imprecision a la hora de determinar el origen de Capra. Pilgrim (1947) ya proponia un origen del
género relativamente antiguo, durante el Plio-Pleistoceno, idea que se vi6 rechazada debido a la ausencia
de fosiles de estas cronologias. Recientemente, los analisis moleculares llevados a cabo por Manceau et
al. (1999) sostienen que la divergencia del género Capra comenzo hace unos 3 Ma, hipotesis ratificada
por la presencia del género en el Plioceno superior terminal de Espafia.

En cuanto a las relaciones filogenéticas del género Capra, los andlisis morfolégicos plantean ciertas
discrepancias con los andlisis moleculares, ya que mientras algunos resultados apuntan que los géneros
Capra, Ovisy Rupicapra son evolutivamente equidistantes entre si y comparten un ancestro comdn (Randi
et al, 1991), otros autores son de la opinidn de que los géneros Capray Ovis se encuentran mas distantes
entre si de lo que lo estarian cada uno del género Rupicapra (Hartl et al, 1990). Las conclusiones
planteadas por Groves y Shields (1996) parecen un tanto contradictorias, por lo que no seran tenidas en
cuenta en este trabajo.

Género Praeovibos Staudinger, 1908

El género Praeovibos se clasifica en la tribu Ovibovini Gray, 1872, incluida a su vez en la subfamilia
Caprinae Gray, 1821 (Kurtén y Anderson, 1980; Neas y Hoffmann, 1987; Lent, 1988; McKenna y Bell,
1997), aunque algunos autores proponen una subfamilia independiente: Ovibovinae (Guérin, 1996a), ya
que la sistematica de este grupo y las relaciones filogenéticas con Caprinae son por el momento bastante
confusas. En 1977 Harington divide los Ovibovini en dos subtribus: “Alticornis” y “Depressicornis”,
haciendo referencia a aquellos que presentan cuernos dirigidos hacia arriba y hacia abajo,
respectivamente. Los bueyes almizcleros son taxonémicamente equivalentes a la subtribu
“Depressicornis”, en la que se incluirian tres géneros: Ovibos de Blainville, 1816 (sin: Bosovis Kowarzik,
1911); Bootherium (Harlan, 1825) (sin: Symbos Osgood, 1905; Scaphoceros Osgood, 1905; Liops Gidley,
1906; Gidleya Cossman, 1907; Lissops Gidley, 1908) y Praeovibos Staudinger, 1908 (sin: Ovibos fossilis
Kowarzik, 1909; Parovibos Kretzoi, 1942). Dentro de la tribu “Depressicornis” Praeovibos es considerado
el representante mas antiguo del grupo, cuya especie tipo es Praeovibos priscus Staudinger, 1908.

Aunque actualmente sélo existen dos especies de ovibovinos, el buey almizclero norteamericano
(Ovibos moschatus) y el takin del Himalaya (Budorcas taxicolor), durante el Cuaternario se registran
numerosos taxones incluidos en esta tribu, tanto en Eurasia (Praeovibos, Megalovis, Soergelia), como en
Africa (Makapania) o Norteamérica (Praeovibos, Bootherium, Euceratherium, Soergelia).

El aspecto general de Praeovibos debi6 ser similar a aquel que muestran los actuales bueyes
almizcleros, con excepcion de las adaptaciones a un clima értico que exhiben estos Gltimos. Ademas, los
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fosiles evidencian que las extremidades de Praeovibos serian més largas y esbeltas que las de la especie
actual Ovibos moschatus, con la cual podria estar estrechamente emparentado.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

Hasta el descubrimiento de Fonelas P-1 se aceptaba que el género Praeovibos apareceria en Europa
durante el Pleistoceno inferior, en un intervalo de tiempo comprendido entre 1,5y 1,2 Ma, y se extenderia
hacia la region paleartica hacia el final del Pleistoceno inferior o principios del Pleistoceno medio, entre
hace 1,2y 0,8 Ma (McDonald et al., 1991). Ciertos autores postulan que Praeovibos formaria parte de un
evento de dispersion faunistica acaecido hace 1,6 Ma y denominado Tasso Event, ya que queda
evidenciado en el yacimiento italiano de Il Tasso (Torre et al., 1992). Made y Mazo (2001) proponen una
fecha aproximada de 1,2 Ma para la dispersion de Praeovibos hacia Europa occidental junto con otras
especies de bdvidos adaptadas a un ecosistema glacial (Bison, Soergelia'y Capra alba). Recientemente
Agusti et al. (2001) cifran la primera aparicion de Praeovibos en Europa occidental a principios del
Pleistoceno, en la biozona MQ1, junto con los géneros Canisy Pachycrocuta. Los registros localizados en
Fonelas P-1 ponen de manifiesto la presencia de este género en Europa occidental en cronologias del
Plioceno superior terminal (Garrido, 2006; Garrido, 2008c). Por otra parte, la mayoria del registro fosil
conocido de Praeovibos procede de yacimientos del Pleistoceno medio (Crégut-Bonnoure, 1984), y de
momento no existen evidencias convincentes de que el género alcanzara el Pleistoceno superior. La
distribucion paleogeogréfica de Praeovibos alcanzd desde Europa occidental hasta Beringia oriental, esto
es, practicamente toda la region Paleartica.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los ovibovinos se caracterizan por presentar una region facial alargada, nasales abombados,
premaxilares cortos, foramen magnum de reducidas dimensiones y condilos occipitales anchos provistos
de apdfisis laterales suplementarias que articulan con el atlas (Crégut-Bonnoure y Guérin, 1996). Los
nlcleos dseos son cortos, estando muy especializados en algunos géneros. En comparacién con otros
grandes ovibovinos el craneo de Praeovibos es estrecho, siendo la anchura de la constriccion postorbital
aproximadamente igual a la anchura entre parietales. Los senos fronto-parietales son poco profundos y las
orbitas se proyectan lateralmente. La superficie dorsal de los frontales continda hacia los laterales
formando un angulo recto a nivel de la constriccion postorbital, entre las ¢rbitas y los ndcleos dseos. Los
nucleos 6seos parten desde el angulo dorso-lateral del crdneo y estan fuertemente comprimidos en
direccién dorsocaudal-ventrorostral. Se encuentran dirigidos hacia fuera en direccion ventro-lateral y
pueden ser completamente rectos o formar un amplio arco rostral. Estos apéndices craneales estan
provistos de quillas de longitud variable, pudiendo observarse en el extremo anterior, posterior, 0 en ambos
a la vez. La superficie dorsal de los nucleos presenta una base rostro-caudalmente convexa. No se observa
exostosis (hueso rugoso asociado al desarrollo de las vainas de queratina en la base de los nicleos) o, de
existir, es muy leve y ocupa un area pequefia (McDonald et al., 1991).

Praeovibos comparte a su vez numerosos caracteres anatomicos con los géneros Ovibos (Pleistoceno
medio-Reciente en las regiones Paledrtica y Neértica) y Bootherium (Pleistoceno medio y superior de
Norteamérica), aunque el craneo de Ovibos es sustancialmente mas ancho, con una superficie dorsal recta
o ligeramente concava y una anchura postorbital relativamente mayor. Los extremos rostrales de las érbitas
en Ovibos alcanzan el nivel de M3 y la superficie dorsal de los nicleos a lo largo del plano rostro-caudal
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es plana en hembras y concava en machos. A diferencia de Praeovibos, Ovibos presenta exostosis sobre la
base de los nlcleos 6seos, los cuales se encuentran comprimidos dorso-ventralmente, alcanzando la
verticalidad en las proximidades del arco zigomatico. Por el contrario, Bootherium presenta una fuerte
flexion en la superficie dorsal del craneo, las orbitas se proyectan levemente hacia los laterales hasta el
margen postorbital de la superficie dorsal de los frontales y los nicleos 6seos son largos y delgados,
presentan una fuerte compresion en el eje dorso-ventral y estan dirigidos ventro-latero-rostralmente. Al
igual que ocurre en Ovibos, la superficie dorsal de los nlcleos de Bootherium a lo largo del plano rostro-
caudal es plana en hembras y concava en machos. Ademas en los machos aparece exostosis en la mayor
parte de la superficie dorsal del créneo y en la base de los ntcleos 6seos (McDonald et al., 1991).

El esqueleto postcraneal de Praeovibos no ha sido nunca localizado en conexion anatdmica con
elementos craneales, por lo que, aunque las asociaciones de craneo/denticion/postcraneal son
convincentes en muchos yacimientos y las identificaciones a partir de elementos aislados son, en la
mayoria de los casos, razonables, no han sido apenas especificados los caracteres anatémicos diagndsticos
de su esqueleto postcraneal.

Especies fosiles

No se conocen especies actuales del género Praeovibos, aunque este podria estar estrechamente
emparentado con el actual buey almizclero Ovibos moschatus, el cual habita territorios érticos desde
Groenlandia hasta Canada.

En cuanto al registro fosil, hasta el afio 2002 habian sido descritas tres especies del género (McDonald
etal, 1991):

— Praeovibos priscus Staudinger, 1908.- Constituye la especie tipo del género y fue descrita en el
yacimiento aleman de Bad Frankenhausen sobre un fragmento craneal. Ademas ha sido citada en
varios yacimientos de Gran Bretafia (Forest Bed, West Runton; Dawkins, 1883), Alemania (Mosbach;
Scherz, 1937; Kurtén, 1968), Francia (L'Arago y Lot; Crégut y Guérin, 1979; Phillippe et al., 1980),
Republica Checa (Koneprussy, Stranska Skala; Fejfar, 1961; Kurtén, 1968) y Rusia. La cita mas
moderna de Praeovibos priscus procede del Pleistoceno medio de Bad Frankenhausen. Una especie
sinonima de P. priscus, Praeovibos schmidtgeni, fue descrita por Schertz en 1937 a partir de un
fragmento de craneo procedente de Mosbach en Alemania. Los criterios anatémicos utilizados por
Schertz para diferenciar esta especie de P. priscus no parecen ser demasiado sélidos, por lo que
actualmente no se considera una especie diferente (Kahlke, 1961, 1964; Sher, 1974; McDonald et
al., 1991). En P. priscus el créneo presenta una superficie dorsal de las ¢rbitas engrosada en machos,
superando el nivel de los frontales, al igual que ocurre en la especie actual Ovibos moschatus. Los
nlcleos dseos son practicamente rectos y en su base se encuentran fuertemente comprimidos en
direccion dorsorostral-ventrocaudal, formando una seccion ovalada. La superficie dorsal de estos
nucleos sobrepasa ampliamente el nivel de la superficie dorsal del créneo, presentando una altura
maxima en la base de los mismos, proxima al extremo medial. Los pediculos se sitlan Unicamente
sobre los frontales y se encuentran rodeados por un surco circular bien marcado. La seccién de
mayor didmetro de estos ndcleos muestra una direccién dorsocaudal-ventrorostral. Parece ser que
las hembras presentan ndcleos similares a los machos aunque ligeramente mas pequefios y graciles.

— Praeovibos recticornis (Ryziewicz, 1933).- Descrita en el Pleistoceno medio de la Republica Checa
sobre un fragmento craneal atribuido en un principio al género Ovibos. Kretzoi (1942) asigna estos
materiales al género monotipico Parovibosy Crégut-Bonnoure (1984) lo atribuye a la especie actual

318



GENERALIDADES SOBRE LOS ARTIODACTILOS DEL VILLAFRANQUIENSE SUPERIOR EN RELACION CON EL REGISTRO FOSIL DE FONELAS P-1
REFLECTIONS ON THE ARTIODACTYLS OF THE UPPER VILLAFRANCHIAN REPRESENTED IN THE FOSSIL RECORD OF THE FONELAS P-1 SITE

Ovibos moschatus. Son McDonald et al. (1991) quienes identifican por primera vez este material
como perteneciente al género Praeovibos. En esta especie la base de los nlcleos 6seos se alarga
rostro-caudalmente, ocupando casi todo el espacio que queda entre las érbitas y el occipital. Al igual
que se observa en el actual O. moschatus el pediculo se encuentra camuflado debido a la
acumulacion de hueso secundario (exostosis) en esa region. La base de los ntcleos ocupa, ademas
de los frontales, parte de los parietales y presenta una seccién triangular. La seccién de mayor
didmetro rostro-caudal se localiza en la base y el mayor didmetro dorso-ventral se encuentra
proximo al extremo rostral, también en la base de los nucleos. La superficie dorsal en la base es
rostro-caudalmente convexa, estando la zona que alcanza dorsalmente mayor altura en el extremo
medial. No se conoce la anatomia craneal de las hembras.

— Praeovibos beringiensis Sher, 1971.- Descrita en el Pleistoceno inferior de Kolyma Lowlands
(Siberia) sobre un craneo practicamente completo. Esta especie ha sido a su vez citada en el
Pleistoceno medio de Slssenborn, materiales que fueron identificados en origen como Ovibos
moschatus (Soergel, 1941) o como Ovibos moschatus stissenbornensis (Kahlke, 1961), clasificados
mas tarde como Praeovibos (De Giuli y Masini, 1983) y atribuidos a la especie Praeovibos
beringiensis (McDonald et al.,, 1991). En esta especie la base de los nicleos se encuentra rodeada
por un surco bien marcado y presenta una seccion triangular. El pediculo se ubica sobre los frontales
y ocupa aproximadamente de la mitad a dos tercios de la distancia entre las érbitas y el occipital.
El didmetro méximo de la base de los nucleos se orienta en direccién dorsocaudal-rostroventral y la
altura méxima dorso-ventral se encuentra proxima al extremo rostral de los mismos. La superficie
dorsal de la base del nlcleo es rostro-caudalmente convexa. La altura maxima dorsal se encuentra
a poca distancia de la base, pero no en la misma. Los extremos distales de los nicleos se sitlan a
nivel del basicraneo. No se conoce la anatomia de las hembras de esta especie.

Ademas de las especies mencionadas, se reconocia una cuarta en el registro fsil del Pleistoceno
inferior europeo a partir de materiales que no habfan permitido la determinacion especifica del taxdn
presente, por lo que habian sido atribuidos de forma preliminar a Praeovibos sp. Este es el caso del
material proveniente de los yacimientos italianos de Il Tasso (Torre et al., 1992) y Casa Frata (De Giuli y
Masini, 1983, 1986), de los fosiles registrados en Apollonia 1 (Kostopoulos, 1996, 1997) o de la cita de
Venta Micena (Moya-Sola, 1987). Ademas, también habia sido citada la presencia de cf. Praeovibos en
Quibas (Montoya et al., 1999). En Almenara 1y 3 se han identificado escasos restos dentarios como
pertenecientes a un ovibovino indeterminado de morfologia mas primitiva que Praeovibos priscus (Moya-
Sola y Menéndez, 1986). Por otra parte, en el Barranco de los Conejos (Granada) se ha hallado un nucleo
6seo muy similar, aunque de menor talla, que el asignado a Praeovibos sp. procedente de Venta Micena
(Moya-Sola y Menendez, 1986). La localizacién geografica de estos registros y su antigliedad parecian
indicar que se trataba de una especie diferente, anterior a la aparicion de P. priscus y P. recticornis y
contemporanea de la especie siberiana P. beringensis, por lo que era denominada por ciertos autores como
“el Praeovibos del Sur” (Sher, 1992).

En el afio 2002 Crégut-Bonnoure nomina esta nueva especie como Praeovibos mediterraneus,
reconocida en los yacimientos de Apollonia-1, Casa Frata, Venta Micena, Quibas y Le Vallonet (Crégut-
Bonnoure, 2002, 2006). P. mediterraneus presenta unos nucleos 6seos mas graciles y con caras dorso-
ventrales mas convergentes que P. priscus, ademas de carecer de quilla caudal. M3 presenta lobulos
comprimidos mesio-distalmente y una cara mesial interestilar convexa, ademas de un metastilo recto y
proyectado hacia la region distal, aunque no llega a formar un ala metastilar. Los metdpodos son de
longitud similar a aquellos atribuidos a Megalovis, aunque muestran diafisis mas anchas y caras laterales
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y mediales mas o menos rectas. Las quillas distales de los metacarpianos llI-IV son paralelas en su cara
dorsal y divergentes en su cara plantar. En el metatarsiano IlI-IV se observa un dnico tubérculo proximal
lateral como en Ovibos (Crégut-Bonnoure, 2006).

Origen y relaciones filogenéticas

El origen del género Praeovibos parece estar estrechamente ligado al origen de Ovibos. El género
mioceno Mesembriacerus ha sido propuesto como ancestro de ambos géneros (Agusti y Antén, 2002). Sin
embargo, las relaciones filogenéticas entre Praeovibos y Ovibos han sido controvertidas a lo largo de la
historia del género. Mientras Staudinger (1908), a pesar del nombre genérico elegido para clasificar los
materiales fdsiles, evita hacer consideraciones sobre el posible parentesco entre Praeovibosy Ovibos, otros
autores postulan una relacion de descendencia directa (Thenius y Hofer, 1960). También ha sido propuesta
la hipotesis de que ambos compartan un ancestro asiatico comun (Kahlke, 1964), siendo Praeovibos un
estadio conservativo de esta forma ancestral (Kurtén y Anderson, 1980).

Género Leptobos Ritimeyer, 1877

El género Leptobos se incluye en la subfamilia Bovinae Gill, 1872, tribu Bovini Gray, 1821 y subtribu
Bovina Sokolov, 1953. Este gran bdvido presentaba un menor tamafio y unas constitucion mas esbelta que
la mayorfa de los grandes bovinos actuales. Los machos portaban grandes cuernos divergentes y en
algunas especies también las hembras poseian estas estructuras. Leptobos falconeri Riitimeyer, 1877
representa la especie tipo del género.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

A lo largo del Villafranquiense manadas de grandes bévidos colonizan los ecosistemas del Viejo
Mundo. Entre ellos se encuentra el género Leptobos, un bovino de origen asidtico que se dispersa hacia
Europa occidental durante el Plioceno superior (Leptobos elatus) remplazando al género Parabos. Los
registros mas modernos de Leptobos proceden del Pleistoceno inferior, no conociéndose cita alguna del
Pleistoceno medio, cuando los grandes bovidos estan representados por los géneros actuales Bosy Bison.

La distribucion paleobiogeografica de Leptobos se encuentra restringida a Eurasia, ya que este género
no llegé nunca a alcanzar el continente americano y, si se confirma que la cita de Leptobos syrticus en el
Mioceno de Libia corresponde en realidad a un ejemplar perteneciente al género Syncerus (Duvernois,
1990), el registro fosil indicaria que sus poblaciones tampoco habrian llegado a ocupar nunca el
continente africano.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

El género Leptobos agrupa a aquellos grandes bovinos del Plioceno euroasiatico cuya morfologia
general recuerda vagamente a los representantes actuales del género Bos. El créneo es alargado y se
encuentra provisto de fuertes nicleos ¢seos de seccion subcircular o comprimida dorso-ventralmente y
muy divergentes en su base, implantados muy proximos a las drbitas (Duvernois y Guérin, 1989). Parece
que en algunas especies las hembras no portan estas defensas, ya que se registran craneos sin cuernos
tanto de Leptobos falconeriy Leptobos elatus como de Leptobos etruscus. La denticién es hipsodonta y
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presenta una gran variabilidad intraespecifica (Garrido y Arribas, 2003; Garrido, 2006). Los metépodos se
caracterizan por su gran gracilidad, adaptacion orientada a la locomocion sobre sustratos duros.

Especies fosiles

No se conocen en la actualidad representantes del género Leptobos, considerandose extinguido

durante el Pleistoceno inferior. Entre los taxones fosiles son reconocidas varias especies:

— Leptobos falconeri Ritimeyer, 1877.- Representa la especie tipo del género, descrita por Riitimeyer
(1877-1878) tras estudiar el material registrado en los depésitos del Villafranquiense inferior de las
colinas de Siwaliks (Pakistan). Se trata de una especie provista de nucleos 6seos divergentes y débil
curvatura, frontales anchos, fordmenes supraorbitarios a nivel de las érbitas, parietales unas 4 veces
més largos que los frontales, supraoccipital muy inclinado hacia el plano occipital y limites
posteriores de las fosas temporales agudos y muy préximos entre si (Pilgrim, 1939).

— Leptobos elatus Croizet (Pomel, 1853).- La primera descripcion precisa de esta especie es realizada
en 1884 por Depéret. L. elatus ha sido citado en los yacimientos franceses de Etouaires (Croizet y
Jobert, 1828) y Saint Vallier (Viret, 1954) y en el yacimiento espafiol de Villarroya (Villalta, 1952). El
craneo de Leptobos elatus apenas sobresale por detras de los nicleos 6seos, presenta unas crestas
temporales poco desarrolladas, una cresta occipital estrecha y unas fosas temporales poco
profundas. Los ndcleos 6seos muestran una compresion dorso-ventral y siguen una doble curvatura,
estando en su primer tramo dirigidos ligeramente hacia la base para continuar orientados hacia
delante y hacia arriba. Estos nlcleos presentan surcos longitudinales a lo largo de todo su recorrido.
La denticion de L. elatus es poco hipsodonta. P4 presenta unos estilos gruesos y un pliegue del
paracono neto aunque menos pronunciado que los estilos. El pliegue del paracono en los molares
superiores destaca sobre el pliegue del metacono. P, muestra un metaconido conico independiente
del paracénido, un surco anterior abierto que alcanza el cuello del diente y otro posterior que se
cierra antes de llegar al mismo, y un hipocénido bien marcado. Los molares inferiores presentan los
pliegues linguales muy convexos y separados por un surco vertical estrecho (Duvernois 1989, 1990).
En 1989 Duvernois propone la existencia de dos subespecies: Leptobos (Leptobos) elatus elatus
(Croizet, Pomel, 1853), tipica del Villafranquiense inferior y presente en los yacimientos de Etouaires,
Dusino y Villarroya, y Leptobos elatus merlai De Giuli, 1986, representada en Saint Vallier. La primera
de estas subespecies presentaria una talla menor y una constitucién méas gracil que la sequnda,
aunque los caracteres anatomicos propuestos no parecen ser suficientemente diagnésticos para
discriminar entre ambas subespecies.

— «Leptobos bravardi» Duvernois, 1989.- Especie descrita sobre ciertos materiales clasificados
previamente como L. elatus. Corresponderia, segun Duvernois (1989), a una segunda especie tipica
del Villafranquiense inferior presente en Etouaires y en Villarroya, coexistiendo en ambas localidades
con L. elatus. Las diferencias anatémicas con éste Ultimo podrian resumirse en la presencia de unas
crestas temporales y mastoideas mas gruesas, unos ntcleos dseos mas robustos dirigidos en su base
hacia arriba y hacia el exterior, y ligeros matices en la denticién inferior, caracteres que se muestran
insuficientes para sustentar una nueva especie (Garrido, 2006). Los materiales sobre los cuales se
describe este nuevo taxén podrian corresponder a machos de L. elatus, dado que muestran
proporciones mas robustas y mayores dimensiones generales. Futuras revisiones de los materiales
clasificados por Duvenois permitiran esclarecer la presencia de una o més especies de Leptobos en
los yacimientos mencionados.
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— Leptobos etruscus (Falconer, 1868).- Se trata de la especie tipica del Villafranquiense superior,
representada por el abundante material procedente del Senéze, Fonelas P-1 (Garrido, 2008d),
Valdarno superior y Olivola. L. etruscus presenta una constitucion mas robusta que L. elatusy en su
conjunto es una forma mas evolucionada y parecida al género Bison (Kurtén, 1968). El craneo de L.
etruscus muestra unas crestas temporales bien desarrolladas y unas fosas temporales relativamente
bajas. Los nicleos dseos son largos y de seccion subcircular, estan situados en el plano que forma
el perfil del frontal, divergen en su base unos 100°y se encuentran dirigidos hacia atras y hacia el
exterior, con sus puntas recurvadas ligeramente hacia el interior. P? presenta un metastilo dirigido
hacia la region distal a lo largo de toda la corona. P est4 provisto de un parastilo desarrollado que
sobresale hacia la cara labial. Los molares superiores portan fuertes estilos. M* porta al menos un
entrante de esmalte en el borde posterior de la postfoseta. P, presenta un metacénido aplanado
independiente del paracénido, los surcos anterior y posterior se cierran antes de alcanzar el cuello
del diente, el surco posterior de la cara labial es ancho y profundo y el hipoconido estd bien
desarrollado. Los molares inferiores portan un débil metastilido, sus cdspides linguales son poco
convexas y se encuentran separadas por dos surcos verticales. Estilépodo y zeugdpodo son robustos,
mientras que los metapodos son alargados (Duvernois y Guérin, 1989). En 1989 Duvernois reconoce
otra especie de Leptobos entre los bovinos del Villafranquiense superior: «Leptobos furtivus». Esta
nueva especie estarfa presente, sequn la autora, en Senéze, Valdarno y en otras localidades de este
periodo, habiendo sido clasificadas erréneamente a lo largo del tiempo como L. etruscus. Las
diferencias con este Ultimo se resumen en un menor tamafio y mayor gracilidad, unos nucleos 6seos
mas comprimidos dorso-ventralmente, dirigidos transversalmente hacia arriba y hacia fuera, cuyas
puntas se encuentran orientadas hacia delante, y ligeras variaciones en la denticion, como la
presencia de un metaconido en P, algo mas desarrollado. Estas diferencias anatémicas, ademas de
no ser suficientes para sustentar una nueva especie ya que podrian deberse al dimorfismo sexual de
L. etruscus, no se mantienen en todos los ejemplares, observandose una gran variabilidad entre los
mismos, por lo que la validez de “Leptobos furtivus” no ha sido reconocida en posteriores trabajos
(Garrido y Arribas, 2003; Garrido, 2006).

Existen otras citas del género Leptobos que, tras ser revisadas, bien se han sinonimizado con alguna
de las especies anteriormente mencionadas o bien se encuentran todavia pendientes de una
determinacion taxonomica precisa:

— ?Leptobos stenometopon, descrito por Sismonda como Bos stenometopon y considerado por
Pilgrim (1939) como una especie independiente del género Leptobos. Viret (1954) identifica esta
especie en Saint Vallier, planteando ya su sinonimia con L. elatus. Otros autores no ven en L.
stenometopon mas que una posible subespecie de L. elatus (Kurtén, 1968). La clasificacion de los
materiales de Saint Vallier es puesta en duda por Azzaroli (1977) y modificada por De Giuli (1986),
quien crea una nueva especie para estos fosiles: Leptobos merlai. Duvernois y Guérin (1989)
sinonimizan finalmente L. stenometopon con L. elatus, matizando que los fosiles de Saint Vallier
presentan diferencias de orden subespecifico con L. elatus, transformando asi la especie descrita por
De Giuli en Leptobos elatus merlai'y dejando para el espécimen de Etouaires la subespecie nominal
Leptobos elatus elatus. Por el contrario, otros autores no reconocen la sinonimia entre L. elatusy L.
stenometopon (Geraads, 1992).

— 2Leptobos vallisarni es descrito por primera vez en 1949 por Merla entre los fosiles registrados en
estratos pertenecientes al Villafranquiense superior y terminal del Valdarno superior. Recientemente
esta especie ha sido también citada en el yacimiento italiano de Casa Frata (De Giuliy Masini, 1986).
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Segun Duvernois (1990) representaria un sinénimo reciente de L. etruscus.

— Leptobos ? syrticus, descrito por Petrocchi (1956) en el Mioceno superior de Sahabi (Libia). De ser
correcta su determinacién genérica representaria la especie mas antigua conocida de Leptobos,
aunque la pertenencia a este género ha sido puesta en duda, ya que los materiales presentan cierta
afinidades morfolégicas con el género africano Syncerus, con el cual podria guardar una estrecha
relacion de parentesco (Duvernois, 1990; Geraads, 1992).

Ademas, las especies citadas a continuacion fueron originalmente atribuidas al género Leptobos y

reclasificadas con posterioridad en otros géneros, clasificacion ésta Gltima mayoritariamente aceptada:

"Leptobos frazeri” fue descrito por Ritimeyer (1877-1878) en Narbadda (India) y clasificado unos
afios mas tarde como una hembra de Bos namadicus (Pilgrim, 1939).

“Leptobos strozzii” fue también descrito por Riitimeyer (1877-1878) entre los fésiles del Valdarno
superior y atribuido posteriormente a un ejemplar hembra de Leptobos etruscus (Stehlin, 1923).

“Leptobos groeneveldtii”y “Leptobos dependicornus” son descritos en 1908 por Dubois en depdsitos
del Pleistoceno inferior de Java. El primero sera incluido mas tarde en el género Epileptobos, mientras L.
dependicornus es reclasificado como individuos hembra de Bibos paleosondaicus (Hooijer, 1958). Segun
Pilgrim (1939) L. dependicornus presenta caracteres intermedios entre Leptobos y Bibos y deberia ser
clasificado como un género nuevo.

“Leptobos cosigni” es descrito por Von Koenigswald (1934) en depositos del Pleistoceno inferior de la
isla de Java sobre fésiles clasificados por Pilgrim (1939) como Leptobos groeneveldtii, y por tanto incluido
actualmente en el género Epileptobos.

Por dltimo, ha sido citada la presencia de este género en el yacimiento israeli de Ubeidiyah (Eisenmann
et al, 1983; Geraads, 1986b) sobre fosiles que de momento no permiten una atribucion especifica precisa.

Origen y relaciones filogenéticas

Parece que el género Leptobos podria haber derivado de poblaciones asiaticas de Proamphibos
(Duvernois, 1990).

En general, las relaciones filogenéticas entre los representantes fésiles y actuales de la tribu Bovini
distan mucho de estar completamente esclarecidas. Algunos autores hacen referencia al grupo de los
Leptobovinos, el cual agruparia a Leptobos junto con los géneros fosiles Proleptobos, loribosy Epileptobos
(Dubrovo y Burchak-Abramovitch, 1986).

Por otra parte, el género Leptobos ha sido histéricamente relacionado con los géneros actuales Bos
(Brugal, 1983) y Bison (Kurtén, 1968; Flerov, 1979; Geraads, 1992), cuya linea evolutiva se veria
definitivamente completada con la especie descrita en el Villafranquiense superior de Dmanisi, Dmanisibos
georgicus Burchak-Abramovitch y Vekua, 1992 (Crégut-Bonoure y Guérin, 1996).

En 1990 Duvernois diferencia dos subgéneros de Leptobos:

1. Leptobos, que agruparia a las especies provistas de nucleos 6seos comprimidos dorso-ventralmente
con una doble curvatura en su recorrido, esto es, orientados en la base hacia el exterior, curvados
primero hacia la regién superior y después hacia delante, con denticién poco hipsodonta. A este
subgénero pertenecerian las especies L. elatusy “L. furtivus”.

2. Smertiobos, en los que se incluirian aquellas especies con cuernos de curvatura simple y denticién
muy hipsodonta como L. etruscusy “L. bravardi”,

En este estudio no se incluyen fésiles de L. falconeri, aunque en base a especimenes figurados se

concluye que perteneceria a un tercer subgénero que podria estar relacionado con Bibos y Epileptobos.
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Probablemente el subgénero Leptobos estaria emparentado con Bison (Eobison), mientras el subgénero
Smertiobos no dejaria descendencia (Duvernois, 1990).

En 1992 Geraads realiza un andlisis filogenético de algunos representantes de la tribu Bovini
utilizando 49 variables craneales y 7 variables dentales. Los fésiles de Leptobos que utiliza en este estudio
proceden de Siwaliks (L. falconeri), Saint Vallier (“L. stenometopon”), Senéze (L. etruscus) y Valdarno
superior ( “L. vallisarni”). Los resultados obtenidos indican un origen polifilético para Leptobos. “Leptobos”
syrticus se encontrarfa incluido en Syncerina, mientras que L. etruscus (sindnimo de “L. vallisarni”) aparece
incluido en el género Smertiobos que, junto con los géneros Epileptobos, Bos y Bison, se clasifican en
Bovina. Finalmente Leptobos falconeriy “Leptobos” stenometopon figuran como incertae sedlis. Geraads
(1992) propone a Smertiobos como ancestro del actual Bison.

Si bien es cierto que en los cladogramas figurados por Geraads (1992) los fésiles que histéricamente
habian sido clasificados como L. etruscus y L. elatus (“L. stenometopon”) no parecen guardar relacion
filogenética entre si, este autor Unicamente se basa en caracteres craneales, cuando la principal
caracteristica que comparten estas dos especies es la gracilidad de sus metdpodos, no observada en
ningun otro representante de la tribu. Por tanto, debido a la falta de informacién resolutiva, continuaremos
utilizando el nombre genérico de Leptobos para Leptobos etruscus, y no Smertiobos como proponia
Geraads.
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