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4.4., La fauna del Pleistoceno europeo

INTRODUCCION

Durante el Pleistoceno temprano Homo lleg6 a Europa, aunque se discute el mo-
mento preciso, y por esto se trata aquf la fauna europea de todo el Plesitoceno. El re-
gistro arqueol6gico y paleontolégico de este continente ha sido estudiado cientifica-
mente durante mds de dos siglos y es relativamente bien conocido.

El subcontinente europeo limita geograficamente por los Urales, el C4ucaso, el
mar Negro y el Bésforo. Hace millones de aiios, habfan sido océanos y marcaban los
limites de la placa continental europea (Rogl, 1997). Al igual que ocurre con la India,
Europa ha pasado de ser un continente a un subcontinente, formando parte ahora del
gran continente Euroasidtico. La fauna europea tiene sus propias carateristicas, pero
se extiende algo mds que los limites estrictos del subcontinente. A modo de ilustra-
cion, la fauna de Anatolia o Georgia estd compuesta en gran parte por formas «euro-
peas». Si en lo siguiente se refiere a Europa, se toma en cuenta esta limitaci6n difusa.

El ambiente europeo ha provocado una clara separacién entre mamiferos gran-
des (macromamiferos) y pequefios (micromamiferos). Aparte de algunos peces y aves,
los mamiferos son los inicos animales grandes continentales. Esta separacién que se
ha establecido tiene su origen en la ecologfa: el ambiente europeo no genera nichos
para la fauna de talla intermedia. Los grandes mamiferos incluyen a Carnivora,
Proboscidea, Perissodactyla, Artiodactyla y Primates, y los individuos adultos tienen
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pesos que varian entre unos 15 y 4.000 kg. Algunos carnivoros, como los mustélidos,
son mds pequeiios, alcanzando pesos corporales muy poco por encima de 100 gramos.

Los micromamiferos incluyen a los Rodentia, Lagomorpha, Insectivora y
Chiroptera y tienen pesos entre poco més de un gramo en las musaraijas, hasta unos
7 kg en liebres y marmotas; mientras que castores y puercoespines entran en el rango
de los mamiferos grandes. Estos «micromamiferos» grandes, sin embargo, suelen
ser raros.

Esta separacion ecolégica en dos tamafios se usa como criterio para coleccionar
y estudiar sistemdticamente los fdsiles de animales. Los grandes mamiferos se suelen
registrar de forma tridimensional en las excavaciones, mientras que los micromami-
feros (y otros pequefios animales) salen del lavado de'sedimento (tamizado, utilizando
agua a presién). El lavado es comiin en Europa, mientras que es (todavia) poco co-
rriente en Africa y Asia. Las colecciones de micromamiferos suelen ser mds repre-
sentativas; reflejando mejor la variabilidad de las especies. Mientras que se suele es-
tudiar solamente los dientes de los micromamiferos, de los macromamiferos se estudia
también el esqueleto.

LA FauNA

En los siguientes pdrrafos se discutird la fauna europea, sus caracteristicas y su
clasificacién y distribucién. Mucha de esta informacién es conocida y recogida en
numerosos manuales y publicaciones sobre la fauna en general y la de Europa en par-
ticular (Carroll, 1988; Duff & Lawson, 2004; McKenna & Bell, 1997; Meléndez, 1990;
1995; Nowak, 1991; Romer, 1966; Thenius, 1979; Wilson & Reeder, 1993). La fauna
fésil europea o de algunos paises estd tratada por Guérin & Patou-Mathis (1996),
Kahlke (1999), Stuart (1982), Jdnossy (1986), etc. La figura 4.2 indica la distribucién
temporal de los macromamiferos europeos.

Se documentan tres géneros de Primates en ¢l Pleistoceno europeo: macacos,
-un babuino grande y Homo. Los macacos (Macaca) habian entrado en Europa ya al
final del Mioceno (hace unos 5,5 Ma) y son un elemento raro de las faunas de Europa
meridional y las interglaciales centro-europeas. En Africa, este género se conoce en
el Mioceno superior y vive en la actualidad en Argelia y Marruecos. El dltimo regis-
tro europeo es del Pleistoceno superior. Las formas del Plio-Pleistoceno de Europa y
Medio Oriente y las africanas recientes son atribuidas a la misma especie Macaca
sylvana (Szalay & Delson, 1979). El babuino Theropithecus es un caso que ha des-
pertado mucho interés desde el punto de vista biogeografico (Gibert ef al., 1995). Dada
su importancia serd discutido m4s abajo, lo mismo que la evolucién de Homo en Europa,
explicada en préximos apartados de este mismo capitulo.

Carnivora est4 representado en Europa por los osos, mustélidos, canidos, hie-
nas y félidos. Los osos (Ursidae) son omnivoros y de gran tamafio. El grupo mas abun-
dante en el Pleistoceno europeo es la linea evolutiva que conduce al oso de las caver-
nas: Ursus etruscus-U. deningeri-U. spelaeus. Esta linea ha ido aumentando el peso
corporal hasta alcanzar mds de 1.000 kg y cambiando a una dieta progresivamente més
herbivora. El oso pardo (Ursus arctos) aparece més tarde, durante el Pleistoceno me-
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FiG. 42. La distribucién temporal de los grandes mamiferos de Europa. Curva de isétopos de oxigeno segiin Shackleton (1995).
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FiG. 4.2.
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dio, y, posiblemente, es un descendiente de Ursus dolinensis. El oso polar (Ursus
maritimus) se ha originado probablemente durante el Gitimo glacial a partir de unas
poblaciones nérdicas del oso pardo. Ursus thibetanus, ahora documentado en Asia,
es un 0so de talla mucho més reducida (Crégut-Bonnoure, 1995; Garcia & Arsuaga,
1999; 2001; Garcia, 2003; Torres, 1984).

Los cénidos (Canidae) mads comunes son las especies de la linea que evoluciona
hacia el lobo: Canis etruscus-C. mosbachensis-C. lupus. La primera y la dltima espe-
cie (el lobo actual) son grandes, C. mosbachensis es mas pequefio. El origen de estas
formas estd en el norte de América; posiblemente hace unos 2,6 Ma han entrado en
Asia oriental, y su entrada, hace unos 2,1 Ma, en Europa est4 considerada un evento
importante (llamado «Wolf Event» o «Canis Event»). Parece coincidir con un valor
extremo (frio) de la curva de is6topos del oxigeno y coinicide con la extincién de al-
gunos mamiferos, entre ellos, las gacelas y el perro mapache. Estos son animales que
cazan en grupo. Posiblemente hace unos 15 ka, el perro doméstico emergi6 del lobo,
siendo de esta manera el primer mamifero conocido domesticado. Un iltimo caso,
Canis arnensis, es un cdnido més pequefio que el linaje de los lobos, y estd presunta-
mente relacionado con el chacal (Bonifay, 1971; Sotnikova, 2001).

Xenocyon se incluye en el género Canis como subgénero. Son c4nidos grandes,
que originariamente poseen una carnicera con dos cispides en el talénido, una de las
cuales se reduce con el tiempo. En base al grado de reduccién de esta cuspide, se re-
conocen dos especies Canis (Xenocyon) falconeri para el Plioceno final y Pleistoceno
inicial y C. (X.) lycaonoides para el final del Pleistoceno temprano y la primera parte
del Pleistoceno medio (Sotnikova, 2001). Recientemente se ha propuesto una sinoni-
mia con Lycaon (Martinez-Navarro & Rook, 2003). Cuon ha sido confundido mu-
chas veces con Xenocyon, porque estd caracterizado por una carnicera con un talénido
con una sola ciispide y aparece en Europa cuando el otro linaje ha llegado a la misma
morfologfa. Se trata por lo tanto de una evolucién convergente. Algunos autores re-
conocen tres especies, que forman una secuencia en el tiempo en la que disminuye el
tamafio. La primera especie es posible que sea un un Lycaon. Las otras dos, Cuon pris-
cus y C. alpinus, representan un linaje o dos dispersiones en Europa desde Asia
oriental donde existe un registro més antiguo (Bonifay, 1971). La forma endémica
Cynotherium de las islas Cerdefia y Cércega (Eisenmann & van der Geer, 1999) puede
haberse originado a partir de Lycaon.

El zorro (Vulpes) y el zorro polar (Allopex lagopus) son canidos més pequefios
que las formas anteriores (Bonifay, 1971). Algunos incluyen Alopex en el género Vulpes.
Son animales solitarios. Vulpes praeglacialis probablemente ha evolucionado de V. alo-
pecoides del Plioceno final. Vulpes praecorsac es una forma muy pequeiia intermedia
en el tiempo entre las formas anteriores. Vulpes praeglacialis es ancestral a Allopex
lagopus, que se caracteriza por la reduccién de varias cispides en la carnicera. Las
dltimas formas son elementos comunes en las faunas glaciales. En el Pleistoceno me-
dio tardio aparece ¢l zorro comiin, Vulpes vulpes.

Los mustélidos (Mustelidae) pertenecen a tres subfamilias: Mustelinae, Melinae
y Lutrinae. Los Melinae estdn representados por un solo género, Meles. Este es un
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género raro, y varias especies han sido adscritas al mismo, la mayoria de ellas segin
nuestra opinién no son vélidas. Las nutrias (Lutrinae) son formas acuéticas. El regis-
tro, sin embargo, es muy incompleto. Existen dos géneros en ¢l Pleistoceno de Europa
continental; Lutra con dos especies (Lutra lutra), la actual tendré un origen muy re-
ciente, y Cyrnaonyx que estd més relacionada con formas asidticas. Los dos géneros
han dado lugar a formas insulares (ver seccién sobre las islas del Mediterdneo)
(Willemsen, 1992).

Los Mustelinae son la subfamilia de mustélidos més diversa. Los géneros Mustela
y Martes incluyen a varias especies de talla pequeiia. Otros géneros reconocidos en el
Pleistoceno europeo son Baranogale, Enhydrictis, Pannonictis y Vormela. La evolu-
ci6n de este grupo diverso no es muy bien conocida. Mustela (Putorius) eversmanni
aparece en el Pleistoceno medio en faunas glaciales. El glotén, Gulo gulo, es el ma-
yor mustélido, con varias subespecies conocidas. Es tipico de ambientes cerrados y re-
lativamente frios, y extiende su distribucién durante los glaciales.

Los hiénidos (Hyaenidae) estdn representados por tres formas. La hiena grande,
Pachycrocuta brevirostris, tiene su primer registro alrededor de la transicién del Plioceno
al Pleistoceno y se extingue durante el Pleistoceno medio (Von Koenigswald & Heinrich,
1999; Turner & Ant6n, 1996). La hiena manchada, Crocuta crocuta, se dispersé a
Europa al final del Pleistoceno temprano desde el Medio Oriente, donde ya estaba pre-
sente (Garcia & Arsuaga, 1999). «Pliocrocuta» perrieri se extingue en la transicién
Plio-Pleistoceno, pero curiosamente estd citada otra vez en el Pleistoceno medio, mien-
tras que también se cita Hyaena prisca o Hyaena striata (= H. hyaena) (Bonifay, 1971;
Von Koenigswald & Heinrich, 1999). En tiempos recientes, Hyaena se daba incluso
en Turqufa y parecen mis probables unas incursiones de Hyaena desde alli que una
reentrada de una forma desaparecida. Crocuta se diferencia de Hyaena en tener un me-
tacénido en la carnicera y dientes mds estrechos y cortantes, indicando que es més car-
nivoro mientras que Hyaena estd mejor adaptada a romper huesos. De Crocuta reciente
se sabe que tiene un cerebro relativamente mas grande, es social y un cazador més
eficaz. Aunque las distribuciones de Crocuta y Hyaena se solapan, Crocuta vive en
ambientes mas himedos y més cerrados. Esta informacién falta para Pachycrocuta,
pero la morfologia dentaria es intermedia entre Crocuta y Hyaena (carnicera sin me-
taconido, dientes anchos), y su nicho ecolégico posiblemente también, aunque la dis-
tribucién temporal de las hienas sugiere que ha habido mis competencia entre
Pachycrocuta y Hyaena, que entre ambas formas y Crocuta.

Los félidos (Felidae) del Pleistoceno europeo pertenecen a las dos subfamilias
Machairodontinae, o tigres de dientes de sable (con caninos superiores grandes y apla-
nados) y Felinae (con caninos con seccién redonda). El machairodontino Megantereon
cultridens, de talla media, estaba presente al final del Plioceno. Algunos consideran
las formas del fin del Pleistoceno temprano como una subespecie, M. cultridens
adroveri (Hemmer, 2001), mientras que otros piensan que esta forma es otra especie,
M. whitei, que al ptincipio del Pleistoceno se habfa dispersado desde Africa hacia
Eurasia (Martinez-Navarro & Palmgqyvist, 1995). Segtin esta hipétesis, M. whitei no so-
lamente se expande hacia Europa, pero también provoca la dispersién de Homo hacia
este continente. Homo serfa un carrofiero que depende en gran parte de los caddveres
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que deja Megantereon. Homotherium latidens, de gran talla, también ha estado pre-
sente desde el final del Plioceno y ha llegado a coexistir con el le6n durante el Pleistoceno
medio (Garcia & Arsuaga, 1999; Hemmer, 2001). Algunos autores reconocen dos es-
pecies: H. crenatidens para las primeras formas y H. latidens (o Dinoblastis latidens)
para las formas del Pleistoceno medio, que serdn mas pequeiias.

Los siguientes félidos son todos Felinae. Lynx isidiorensis es un lince grande,
pero reduce el tamafio durante el Pleistoceno medio dando lugar a Lynx pardina, que
va a ser una forma meridional. Durante el Pleistoceno tardio aparece de nuevo una
forma grande, Lynx lynx, que actualmente vive en el centro y norte de Europa. El
guepardo es un felino con metdpodos, radio y tibia muy largos, para acelerar muy ra-
pidamente y llegar a una velocidad muy alta. L.a forma del Plioceno y Pleistoceno tem-
prano europeo (Acinonyx pardinensis) era mucho més grande que la forma del Pleistoceno
medio, que es proximo a la forma actual africana (A. jubatus) (Hemmer, 2001).

El felino mds pequefio es Felis, y ha estado presente ya desde antes del Pleistoceno.
El gato doméstico pertenece a este género. El puma, Puma pardoides (= «Panthera
schaubi»), aparecia durante el Plioceno final en Europa y restos de alrededor de la tra-
nisicion Pleistoceno inferior-medio son también atribuidos a este felino, que parece
haber tenido una distribuci6n paledrtica durante el Pleistoceno medio, dando lugar al
puma actual americano, P. concolor. Se extinguié en Europa con la dispersion de
Panthera pardus, que tiene un cerebro relativamente mds grande (Hemmer, 2001).

El «jaguar europeo se conoce por varios nombres, Panthera toscana o P. onca
toscana (para la primera forma) y P. gombaszoegensis o P. onca gombas:zoegensis (para
la dltima forma) (Hemmer, 2001). Parece que la forma es inicialmente pequeiia. au-
menta en tamafio, para llegar a su talla mdxima al principio del Pleistoceno medio y
después disminuir (precisamente en Gombaszdg). Por lo tanto podriamos reconocer
tres cronosubespecies. Esta forma desaparece poco tiempo después de la llegada de
dos panteras: el ledn, P. leo, y el guepardo P. pardus.

En general, el le6n, Panthera leo, del Pleistoceno medio europeo es una forma
mucho m4s grande que el ledn actual, y también es conocido como especie o subes-
pecie distinta, P. leo mosbachensis o P. leo spelaea. Disminuy6 de talla hacia el final
del Peistoceno, hasta adquirir el tamafio de un leén actual. Panthera pardus es una
especie rara en el Pleistoceno europeo.

Los dos géneros de Proboscidea del Pleistoceno de Europa, Mammuthus y
Elephas, tienen su origen en Africa (ver capitulo correspondiente a Africa). La rama
que evoluciona hacia el mamut lanudo consta de tres especies, Mammuthus meridio-
nalis (elefante meridional)-M. trogontherii-M. primigenius (mamut), que han sido muy
estudiados por su valor estratigréfico. Estas especies se caracterizan por unas tenden-
cias en los dientes molariformes: aumenta la altura de la corona, el ndmero de ldme-
las por diente y el niimero de ldmelas por 10 cm. La dltima tendencia resulta en 14-
melas m4ds finas y mds juntas y en un esmalte mds fino. Adem4s hay una ligera
disminucién del tamafio corporal (Lister, 1993a). Algunos autores clasifican la primera
especie en el género o subgénero Archidiskodon. Inicialmente se creia que las tres
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formas son cronoespecies de una linea evolutiva, pero ahora varios autores se incli-
nan més por un modelo en que la segunda y tercera especie tienen su origen en el norte
de Asia y que llegan a Europa por dispersion, ocupando el nicho de la especie ante-
rior. Las sucesivas especies estdn progresivamente adaptadas al ambiente glacial, ad-
quiriendo, entre otras caracteristicas, lana y reduciendo el tamafio de las orejas (con-
tra la congelacién). La especie Elephas antiquus estd més relacionada con el elefante
indio actual que las especies mencionadas anteriormente, y algunos autores lo inclu-
yen en el subgénero Paleoloxodonta. Elephas se dispers6é hacia Europa hace unos
900 ka (Mazo, 1989), cuando se forma la ciclidad glacial, para ocupar el «nicho in-
terglacial», mientras que Mammuthus se adapté al ambiente glacial.

Perissodactyla incluye a los Equidae y Rhinocerotidae. Los équidos del Pleistoceno
europeo constan de un solo género, Equus. Este género tiene su origen en América del
Norte, y se ha dispersado por todo el Viejo Mundo durante el primer glacial impor-
tante hace unos 2,6 Ma, cuando el estrecho de Bering se convertia en tierra. Los pri-
meros representantes son équidos del grupo «estenoniano», llamado asf por la espe-
cie Equus stenonis. Este incluye a los asnos y cebras actuales. Desde hace unos 600 ka,
los équidos «caballinos», llamados asi por Equus caballus (nombre basado en la forma
doméstica), son los dominantes. La entrada del género en el Viejo Mundo es un mar-
cador estratigrifico importante, pero su valor estratigrafico dentro del Pleistoceno es
limitado, porque existe mucha discusién sobre la sistemdtica y la distribucién tempo-
ral de las especies y subespecies reconocidas (Alberdi ef al., 1995b; Alberdi et al.,
1998; Azzaroli, 1990, 1995, 1999; Eisenmann, 1980, 1991, 1999; Forsten, 1988, 1992,
1998, 1999a, 1999b).

Antes se pensaba que los Rhinocerotidae, o «rinos», del Pleistoceno europeo
estaban relacionados con el género Dicerorhinus, que vive actualmente en el sur de
Asia, y se clasificaba la mayor parte de las especies dentro de este género. Pero ahora
se clasifican en el género Stephanorhinus (Fortelius et al., 1993; Guérin, 1980). Estas
especies difieren de Dicerorhinus en tener dos cuernos grandes en vez de un cuerno
pequeiio, en un septum 6seo en la nariz y en haber perdido los incisivos. Stephanorhinus
estaba ya presente en el Mioceno final europeo y su separacién de Dicerorhinus tiene
que ser muy antigua. La especie de talla pequefia S. etruscus estaba ya presenie en el
Plioceno terminal. La especie mediana S. hundsheimensis es primitiva, ya que man-
tiene dientes con coronas bajas y un segundo premolar grande, lo que sugiere que era
mds ramoneador que las otras especies. Stephanorhinus hundsheimensis es raro en el
Pleistoceno inferior, pero es el uinico rino en amplias zonas de Europa después de la
extincion de S. etruscus y la aparicion de S. kirchbergensis y Coelodonta. Quizés su
reparticion particular refleja la distribucién de cierta vegetacion. Stephanorhinus etrus-
cus es algo mds avanzado en la altura de 1a corona de sus dientes y en la reduccién de
los premolares (Van der Made, en prensa). Stephanorhinus hemitoechus, de talla me-
dia, lo es todavia mds y estd considerado como un animal pastador. Con el tiempo au-
menta la robustez de sus patas. La especie de mayor tamafio S. kirchbergensis tiene
dientes con coronas algo menos altas, pero con el segundo premolar reducido, y estd
considerado como un ramoneador, indicativo de la presencia de arbustos. Es una forma
interglacial tipica, que aparece en el OIS17 en el este de Europa, en el OIS 15 en
Alemania, més tarde aun en Francia, y parece no haber ilegado a la Peninsula ibérica.
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Parece que su refugio durante las épocas glaciales no estaba en el sur de Europa, sino
quizés en alguna parte de Asia, y que se ha dispersado durante los interglaciales de
nuevo hacia Europa occidental. Coelodonta antiquitatis, el rinoceronte lanudo, es un
pastador con dientes con corona alta y premolares anteriores reducidos y es tipico de
ambientes abiertos. Estd considerado como forma glacial, pero vivia en Alemania du-
rante el interglacial OIS 7, que era algo més «continental», es decir, con inviernos méis
frios. Tiene su origen en Asia, y aparecié posiblemente en OIS16 en Alemania, més tarde
en Francia, y en el ultimo glacial en la Peninsula ibérica. Este fenémeno, quiz4s, re-
fleja la distribucién cada vez mas amplia de ambientes abiertos durante los glaciales
(Van der Made, en prensa).

Los Artiodactyla incluyen a los Suidae, Hippopotamidae, Camelidae, Bovidae,
Cervidae. Habitualmente se agrupan en Suiformes (suidos € hipos), Tylopoda (came-
Hos) y Ruminantia (el resto). Los suidae son omnivoros adaptados a buscar comida
en la parte superior del suelo. Por esta razén su distribucién estd limitada en grandes
partes de Eurasia a los interglaciales. La especie Sus strozzii estaba presente al prin-
cipio del Pleistoceno y el jabalf actual Sus scrofa a partir del final del Pleistoceno tem-
prano (Faure & Guérin, 1984; Van der Made, 1999c). Esta iiltima es la forma ances-
tral de los cerdos domésticos.

Los hipos (Hippopotamidae) son animales semiacudticos y su distribucién estd
condicionada por la presencia de agua de una profundidad suficiente (aproximada-
mente 1,5 m) durante todo el afio y por temperaturas invernales. Estos animales han
llegado a vivir en el Rin y el Tdmesis. Son pastadores. Con el paso del Pleistoceno,
los hipos disminuyen su tamafio y algunos autores reconocen varias cronosubespe-
cies de 1a especie actual Hippopotamus amphibius, otros reconocen otras (H. antiquus
o H. major, H. incognitus y H. tiberinus) (Faure, 1985; Kahlke, 1997b; Mazza, 1991).
No est claro si los hipos se han dispersado en Europa una o més veces. El primer re-
gistro f6sil procede de Italia, de hace aproximadamente 1,8 Ma, pero son pocos res-
tos y de una coleccién antigua. Es llamativo que solamente a partir de unos 1,2 Ma el
registro es mis continuo.

Los camellos (Camelidae) estdn adaptados a ambientes dridos. Se dan en el
Pleistoceno del sureste europeo.

Los ciervos (Cervidae) del Pleistoceno europeo pertenecen a dos subfamilias:
los Odocoilinae y los Cervinae. Son un grupo de rumiantes muy diverso, y se pueden
encontrar en un solo yacimiento hasta cinco especies. En comparacién con el Terciario,
su distribucién ha aumentado notablemente en el Cuaternario. Los alces, gamos y re-
nos pertenecen a los Odocoilinae, los demas genéros a los Cervinae.

Los alces (Alces), de origen asiético, aparecen en Europa durante el final del
Plioceno, y tienen un tamaiio medio (Heintz, 1970). A partir del final del Pleistoceno
temprano son comunes y muy grandes (Kahlke, 1997a). Aumentan en tamaiio hasta
el OIS16, después disminuyen notablemente, aunque la especie actual es el ciervo vivo
més grande. Los primeros alces tienen las astas dirigidas hacia fuera y con una pal-
macién al final de una rama recta y larga. A lo largo de la evoluci6n esta rama recta
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FIG. 4.3. Adaptacion al ambiente frio del alce (Alces). El alce actual tiene una nariz grande,
para calentar el aire antes de entrar en los pulmones (a). La nariz grande se nota en los na-
sales reducidos (b). Un fragmento craneal de alce del yacimiento de Siissenborn, con una edad
de unos 650 ka, tiene los nasales de tamafio normal (c). Esta adaptacién data entonces de
después de hace 650 ka. (Ejemplar de figura A, Naturhistorisches Museum Bagal; figura B,
Museo Nacional de Ciencias Naturales, Madrid; figura C, Institut fiir Quartdrpaldontologie,
Weimar.) oA

se hace mds corta (Lister, 1993b). Los alces actuales viven en la taiga y estdn adapta-
dos al frio. Aunque no son animales «glaciales», durante los glaciales su distribucién
se desplaza hacia el sur de Francia y el norte de Italia, pero no existen pruebas de que
hayan llegado a entrar en la Peninsula ibérica. Una de las adaptaciones al frio que tie-
nen los alces actuales es una nariz grande con mucho flujo sangufneo, que calienta el
aire antes de que entre en los pulmones. Es un fenémeno comin que una nariz grande
se refleje en unos huesos nasales reducidos (por ejemplo, en los tapires también ocu-
rre). Alces latifrons latifrons tenia todavia nasales grandes, indicando que, por lo me-
nos, una adaptacion al frio ha evolucionado después de la primera mitad del Pleistoceno
medio (fig. 4.3; Kahlke, 1990).

Los corzos (Capreolus) evolucionaron en Asia a partir del género Procapreolus,
que también estuvo presente en el Plioceno europeo, y se dispersaron al final del
Pleistoceno temprano (Vislobokova er al., 1995). Son los ciervos més pequefios
del Pleistoceno europeo. La primera especie, C. suessenbornensis, es relativamente
grande y tiene proporciones como en el gamo, pero C. priscus es méis pequefio y ya
tiene las proporciones tipicas de un animal de talla reducida de ambiente cerrado con
patas anteriores mds cortas. La especie actual es todavia més pequefia (Pfeiffer, 1998).
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El reno (Rangifer) esté estrechamente relacionado con Odocoilus, un ciervo ame-
ricano morfolégicamente intermedio entre Capreolus y Rangifer, y posiblemente tiene
su origen en la zona 4rtica de América y/o Asia. El primer registro conocido de Europa
occidental es de Alemania (Kahlke, 1967) y data del OIS 16. En la actualidad los re-
nos viven en la tundra y tienen una distribucién drtica en Eurasia y América. Son un
elemento importante en las faunas glaciales. Durante el dltimo glacial llegaron a entrar
en el norte de la Peninsula ibérica (Garcia & Arsuaga, 2003). Tienen el tamafio de un
gamo, y generalmente reno y gamo son excluyentes, aunque han sido encontrados jun-
tos en Arago en el sur de Francia y en Can Rubau en el norte de la Peninsula ibérica.

Los gamos (Dama) se han dispersado en Europa hace por lo menos unos 2.6 Ma.
Un anélisis cladista agrupa las formas primitivas con la especie actual (Pfeitfer, 1999).
Es posible ver las formas de Europa occidental como una sola linea evolutiva, carac-
terizada por un aumento de complejidad de las astas, que llegan a ser palmadas, y fluc-
tuaciones de talla, aunque siempre son ciervos relativamente pequefios (Van der Made,
1999c, 2001). Algunos autores clasifican las formas primitivas en Pseudodama, y su-
ponen una filogenia mis compleja (Azzaroli, 1992; Di Stefano & Petronio, 2002). La
evolucion de los gamos se desarrolla en Europa y el Medio Oriente, y desde alli han
llegado a entrar en el norte de Africa. Actualmente existen dos especies, Dama dama
en Europa y Anatolia y Dama mesopotamica en una reducida zona que incluye el
este de Anatolia e Irak. El grado de palmacién, que no es completo, sugiere que se ha
separado de la lfnea evolutiva de Dama dama durante OIS 10, cuando D. dama clac-
toniana se refugiaba en las peninsulas meridionales de Europa y la poblacién que dio
lugar a D. mesopotamica en el Medio Oriente. Este es un ejemplo de especiacion por
aislamiento geogrifico durante los periodos glaciales.

Los huesos y dientes de Dama y de Cervus son muy parecidos, pero pueden ser
separados en base a pequeiias diferencias en la morfologia (Lister, 1996). El ciervo
Cervus elaphus aparect6 en Europa al final del Pleistoceno temprano (Franzen et al.,
2000; Van der Made, 1999c). Una forma probablemente muy relacionada con éste
(Cervus perolensis) ha vivido durante un tiempo corto al final del Plioceno en Europa.
Cervus elaphus es un ciervo de talla media caracterizado por un candil adicional li-
geramente por encima del primer candil, dirigido hacia el exterior. Existen varias su-
bespecies, que se diferencian en la talla y en la presencia o ausencia de una corona en
los individuos bien desarrollados. En este sentido, un asta tiene corona si termina con
tres 0 més candiles radiales en vez de orientados dentro de un plano. Esta aparecia
por primera vez hace 0,5 Ma en la subespecie C. elaphus priscus (Van der Made, 2001).

El ciervo Eucladoceros se dispers6 hace unos 2,6 Ma en Europa, y a partir de
ese momento es un elemento caracteristico de las faunas (Heintz, 1970; Spaan, 1992).
Sus metdpodos son de una robustez comparable a la que presentan los de Cervus ela-
phus e, inicialmente, también tiene el tamaiio de un representante de gran talla de
esta especie, pero aumenta lentamente el tamaifio, y complica la estructura de las as-
tas, por bifurcacién de los candiles. La especie E. dicranios es la mis avanzada en este
aspecto y lleg hasta el principio del Pleistoceno (De Vos et al., 1995). M4s tarde se
dispersé E. giulii (Kahlke, 1997a). Posiblemente, el evento de distribucién en el que
el género ha entrado en Europa ha provocado una especiacién por aislamiento geo-
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gréfico y la poblacién que ha dado lugar a E. giuli ha aumentado el tamailo, en vez de
aumentar la complejidad de las astas. La entrada de E. giulii en Europa coincide con
una primera ola de dispersiones que marcan un cambio faunistico y climético impor-
tante (Van der Made, 2001).

La linea evolutiva Megaloceros boldrini-M. soleilhacus-M. dawkinsi aparecia
inicialmente en un 4rea que incluye a Israel e Italia. La dispersién ocurrfa durante la
parte central del Pleistoceno temprano y no parece estar relacionada con un evento cli-
mético o faunistico importante (Van der Made et al., 2003). Algunos autores ponen
esta linea en otro género: Praemegaceros o Megaceroides (Azzaroli & Mazza, 1993;
Lister, 1993b). En la evolucién de este grupo hay fluctuaciones del tamafio y los dos
primeros candiles del asta tienden a reducirse, y la parte distal forma una palmacion.
Desde su aparicién, estos ciervos se caracterizan por tener metépodos robustos (Van
der Made, 1999c).

Las especies Megaloceros savini y M. giganteus estin relacionadas (Azzaroli,
1953), y parecen formar una linea evolutiva (Van der Made, 2001, 2004), que quizés
tiene su origen en M. kongwangliensis de China. La primera forma se caracteriza por
un tamafio comparable a un Cervus grande, un primer candil con posicién relativa-
mente alta y con palmaci6n que se inclina siempre hacia dentro, y por una parte distal
del asta sin palmacién, pero con ramas largas y delgadas (Kahlke, 1967). En la evolu-
cién de esta linea, aumenta el tamafio, se baja la posicién del primer candil, que se in-
clina hacia el exterior (en los adultos, pero no en los juveniles), y se forma una palma-
ci6n en la parte distal. Las primeras formas posiblemente tengan metdpodos grdciles pero
las formas posteriores los tienen robustos (Lister, 1994; Van der Made, 1999¢, 2004).

Los Bovidae son rumiantes en que los machos, y en algunas especies también
las hembras, tienen cuernos. Los cuernos son estructuras que consisten en un nucleo
6seo (que generalmente se fosiliza bien), que forma parte del hueso frontal, y una capa
de keratina (que se preserva solamente en circunstancias muy particulares). Se trata de
una formacién de la piel que tiene la misma composicién que las ufias y el pelo. Existen
dos grupos mayores de b6vidos en el Pleistoceno de Europa, los Bovinae y los Caprinae,
ademds de algin representante de otra subfamilia.

Los Bovinae incluyen a formas grandes, como bisontes y las vacas domésticas.
Se trata de un grupo con una tendencia a que los cuernos se sitien en una posicion
progresivamente mds atrasada, llegando al extremo en el género Bos. En éste los cuer-
nos estan totalmente hacia atrds y los frontales se extienden hasta el borde posterior
del crineo, donde entran en contacto con el occipital, mientras que los huesos parie-
tales, que normalmente se encuentran entre el occipital y los frontales, se han redu-
cido y son solamente visibles en las caras laterales del crineo. Ademas la denticién
es tipica con los stilos y pilares interlobulares muy pronunciados en los molares.

El género Leptobos incluye a dos grupos (Duvernois, 1990), que posiblemente for-
man dos lineas evolutivas. La del Leptobos stenometopon que apareci6 hace unos 3,5 Ma
y est4 caracterizada por unos cuemos que se disponen lateralmente y se curvan hacia
arriba y hacia delante. La linea evolutiva de Leptobos etruscus apareci6 hace unos 2,6 Ma
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y estd caracterizada por unas estructuras 6seas que se curvan hacia detrds. La aparicién
de Leptobos, junto con las de caballos (Equus) y mamuts (Mammuthus), hace aproxi-
madamente 2,6 Ma, ha servido durante mucho tiempo para definir el principio del
Pleistoceno. Ahora se sabe que la linea de L. stenometopon apareci6 antes, y ademds se
ha cambiado la definicién del Pleistoceno, en favor de un limite inferior préximo a 1,8 Ma,
Los dos linajes de Leptobos se extinguieron durante el Pleistoceno temprano.,

Los bisontes (género Bison) suelen ser mas grandes y robustos que los Leptobos
y con premolares mds reducidos. Los bisontes més primitivos son de la linea Bison
menneri-B. voigtstedtensis (Fischer, 1965; Van der Made, 1999¢; Sher, 1997). Se pa-
recen a los Leptobos etruscus en los metdpodos, que son relativamente graciles, y en
el crineo, que es relativamente alargado y con cuemnos dirigidos hacia detr4s. La li-
nea de Bison degiulii-B. schoetensacki tiene los metdpodos mucho més robustos, y
tiene el crdneo muy ancho con cuernos dirigidos lateralmente y evoluciona a més
grande con met4podos ligeramente mds robustos (Masini, 1989; Sala, 1987; Sher,
1997). El grupo de Bison priscus-B. bonasus tiene los metdpodos todavia mas robus-
tos. La forma actual es de talla menor, con cuernos relativamente pequefios. Los pri-
meros Bison aparecieron en Europa hace unos 1,2 Ma, y estédn representados por la es-
pecie B. degiulii, que posiblemente ha coexistido con los dltimos Leptobos. La linea
de B. schoetensacki ha coexistido con la linea de B. voigtstedtensis, estando estos il-
timos quizds més adaptados a los ambientes algo m4s cerrados, hiimedos o intergla-
ciales. Estos ecosistemas més tarde serdn ocupados por Bos. Al final de su existencia,
B. schoetensacki es mas abundante en las faunas interglaciales, mientras que en las
faunas glaciales aparece B. priscus.

Bos primigenius tiene unos cuernos que se originan en la parte posterior del
créneo, que inicialmente se dirigen hacia fuera, y después hacia arriba y hacia delante.
Los metdpodos son més robustos que en Bison menneri, pero menos que en B. scho-
etensacki. Es un elemento de las faunas interglaciales y se extiende hasta el Medio
Oriente. Como existen otras especies en distintas partes de Asia, se puede deducir
que B. primigenius se ha refugiado durante los glaciales en el sur de Europa. Esta es-
pecie ha sido domesticada y la forma silvestre se ha extinguido hace tan sélo un par
de siglos (Van Vuure, 2003).

Bubalus murrensis es un bifalo pequefio, mé4s relacionado con los biifalos del
Pleistoceno de China que con los que viven actualmente en la India (Koenigswald,
1986). Lleg6 a Europa occidental (Alemania y los Paises Bajos) durante dos intergla-
ciales, OIS 9 y OIS 5, aparentemente cruzando Asia al norte del Himalaya. Un regis-
tro fésil localizado en Grecia podria ser algo més antiguo (Sickenberg, 1976).

Los Caprinae son bévidos de talla pequeiia y media con dientes de coronas ge-
neralmente muy altas y sin columna interlobular. Suelen tener unas morfologias tipi-
cas en el esqueleto poscraneal, que reflejan adaptaciones a ambientes probablemente
éridos 0 montafiosos. Los Ovibovini (Soergelia, Praeovibos, Ovibos) suelen ser més
grandes y con el paso del tiempo van formando parte de las faunas glaciales. Los
Caprini (Ovis, Rupicapra, Hemitragus, Capra) son animales de ambiente montafioso,
que tienen una distribucién méds amplia durante los glaciales.
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Soergelia apareci6 hace unos 1,2 Ma con una especie relativamente pequeiia,
S. minor (Moya-Sola, 1987). No es una forma muy bien conocida, pero parece au-
mentar gradualmente el tamaiio hasta aparecer por ultima vez en Europa durante OIS16,
con S. elisabethae (Kahlke, 1967). No estd claro si se trata de sucesivas poblaciones
europeas que presentan dispersiones de sucesivos estadios evolutivos de un linaje asié-
tico, o bien se trata de un solo linaje europeo.

Praeovibos (un buey almizclado primitivo) aparecié no més tarde de hace 1,2 Ma.
Como Soergelia, inicialmente coexistia en la Peninsula ibérica con Hippopotamus,
aparentemente en un ambiente que no era glacial, pasando mds tarde a ser un elemento
de la fauna glacial. Ovibos descendia de una rama del género Praeovibos, y coexistia
con otra rama de éste. Los dos tienen metdpodos muy robustos, pero los de Ovibos lo
eran més, aparentemente una adaptacién al ambiente glacial o 4rtico. El origen de los
Ovibovini est probablemente en la zona drida de Asia central, que puede haber sido
su refugio durante los interglaciales, pero, en cierto momento, han pasado a ser ani-
males 4rticos durante los interglaciales (Crégut-Bonnoure & Guérin, 1979; Crégut-
Bonnoure, 1984; Kahlke, 1963; Sher, 1986, 1992).

La oveja Ovis antiqua aparecia en Europa durante un lapso corto de tiempo, hace
unos 0,5 Ma (Crégut-Bonnoure, 1999). Es un animal relativamente grande, y mucho
mayor que la forma doméstica, que aparece durante el Holoceno. Tiene unos cuernos
inmensos y metdpodos muy gréciles para un caprino.

Rupicapra es una forma pequefia con cuemos verticales, con puntos que curvan
hacia atrés. Apareci6 durante la dltima parte del Pleistoceno medio (Crégut-Bonnoure,
1992). En la actualidad existen dos especies: R. rupicapra en los Alpes y R. pyre-
naica en la Peninsula ibérica.

El tar, Hemitragus, y la cabra, Capra, son dos formas estrechamente relaciona-
das. La primera forma que apareci6 en Europa es Capra alba, o Hemitragus albus
(existen opiniones distintas sobre las afinidades de la especie) (Crégut-Bonnoure, 1999;
Montoya et al., 1999; Moya-Sola, 1987). Tiene cuernos largos sin cresta anterior, como
en Capra, y una morfologfa poscraneal como en Hemitragus. Posiblemente, Capra
alba mantiene, en parte o completamente, la morfologfa primitiva, de una forma an-
cestral a los Capra y Hemitragus tipicos. Todavfa no estd muy claro a qué especie per-
tenecen los restos del inicio del Pleistoceno medio, pero hace unos 0,5 Ma es seguro
que existe otra forma: Hemitragus bonali (Daxner, 1968). Tiene metdpodos més ro-
bustos que Capra alba y nicleos 6seos de los cuernos cortos con cresta anterior.
Disminuyendo en talla, H. bonali evoluciona hacia H. cedrensis mas o menos cuando
aparece Capra ibex. Més tarde surge la especie ibérica Capra pyrenaica (Crégut-
Bonnoure, 1989; 1992).

Los Antilopinae estdn mds relacionados con los Caprinae que con los Bovinae
y comparten caracteristicas de la denticién y del esqueleto poscraneal con los Caprinae.
La saiga (Saiga tartarica) es un antilope pequeiio que vive en la actualidad en la es-
tepa centroasidtica. Tiene adaptaciones, como una nariz muy grande que es casi una
trompa pequeiia, que filtra el polvo y que es capaz de calentar el aire que respira an-
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tes de que entre en los pulmones. Es una adaptacién al ambiente con clima érido y
continental en que vivfa, caracterizado por grandes fluctuaciones en la temperatura.
Este atributo hace que el animal esté preadaptado al ambiente glacial, y durante los
dltimos glaciales, esta especie ha extendido su distribuci6n hasta Europa occidental,
siendo encontrado incluso en el norte de la Penisula ibérica.

Pontoceros es un antilope con unos cuernos desarrollados en espiral. Generalmente,
si los bévidos tienen cuernos con torsién, la direccién de ésta en el cuerno izquierdo
es similar a de un sacacorchos; en Pontoceros es al revés. Este antflope aparece en
yacimientos de alrededor de la transicién Pleistoceno inferior-medio del sureste de
Europa (Kostopoulos, 1997), y probablemente ha tenido una distribucién més amplia
en Asia. Salvo en la direcci6n de la torsi6n, este bévido se parece a Gazellospira, un
género tipico del fin del Plioceno europeo.

Los micromamiferos incluyen a los Lagomorpha, Rodentia, Insectivora y
Chiroptera y son mucho més diversos que los macromamiferos. No es nuestra inten-
cién tratar aqui a estos anirnales con gran detalle.

Los Insectivora, o insectivoros, europeos incluyen a tres familias: Erinaceidae,
Soricidae y Talpidae. En la fauna interglacial hay abundancia de insectivoros. Los
Erinaceidae o erizos (Chaline et al., 1974) son los insectivoros europeos mas gran-
des, y pueden llegar a pesar mas de un kilo. Son poco diversos. Los Soricidae, o mu-
sarafias, son animales muy pequefios e incluyen a los mamiferos de menor talla exis-
tentes. Esta caracterfstica les hace m4s sensibles a la temperatura y algunas formas son
indicadores de un paleoambiente cdlido (Reumer, 1995; 1997). Talpidae incluye a
dos subfamilias, Talpinae y Desmaninae. Desmaninae, con los géneros Galemys y
Desmana, son formas acudticas (Riimke, 1985). Talpinae, con el dnico género Talpa
en el Pleistoceno europeo (Chaline et al., 1974), son formas subterrdneas, que se ali-
mentan sobre todo de lombrices. Como las lombrices estdn restringidas a suelos con
un cierto pH, un contenido mfnimo de material orgdnico y una minima humedad, y
entonces, los Talpinae también (Van der Made, 1992).

Chiroptera, o murciélagos, son un grupo muy diverso (Sesé & Sevilla, 1996
Sevilla, 1988), pero el registro fdsil es relativamente mal conocido.

Los lagomorfos y roedores comparten unas adaptaciones para poder roer muy
eficazmente: una articulacién particular entre mandibula y crdneo, un diastema largo.
incisivos centrales de crecimiento continuo, y pérdida completa, o casi completa, del
resto de los incisivos, los caninos y los premolares anteriores, o, incluso, todos los pre-
molares. Se trata de animales herbivoros. Lagomorpha incluye a los conejos
(Oryctolagus), liebres (Lepus) y picas (Ochotona, Prolagus). Ochotona vive en la ac-
tualidad en ambientes esteparios y durante algunos glaciales su distribucién geogré-
fica ha incluido Europa occidental. Prolagus ha persistido hasta tiempos hist6ricos en
ambiente insular (Cércega y Cerdefia) (Lopez Martinez, 1989).

Rodentia o roedores incluye: arvic6lidos, miridos, cricétidos, scitiridos, gliri-
dos, castores y puercoespines (Chaline et al., 1974; Kowalski, 2001; Repenning
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et al., 1990; Sesé, 1994; Sesé & Sevilla, 1996). Los Sciuridae incluyen a las ardillas
y las marmotas. Las ardillas incluyen a formas arbéreas (representadas entre otras
por Sciurus) y otras de ambiente abierto, como Spermophilus. Las marmotas (Marmota)
son animales grandes que viven en ambientes abiertos. En la actualidad viven en los
Alpes, pero han tenido una dispersién mucho més amplia durante los glaciales. Gliridae,
o lirones, suelen ser especies pequefias.

Algunos autores consideran Arvicolinae, Murinae y Cricetinae como subfami-
lias dentro de la familia Muridae, otros les consideran como familias distintas. Los
Cricetinae, 0 hdmsters, y Murinae han sido muy diversos en Europa durante el Terciario.
Los Murinae incluyen a la rata (Rartus) y ratones como Apodemus 'y Mus. Los Arvicolinae
son muy diversos y son importantes para la intepretaci6n del ambiente y edad de los
yacimientos en que se encuentran sus f6siles. Los lemings, Lemmus y Dicrostonyx son
indicadores de un ambiente glacial. Todos los Arvicolinae tienen los molares adapta-
dos a una dieta abrasiva y son hipsodontos o hipselodontos. La transicién evolutiva
entre hipsodonto, con molares de coronas altas, y hipselodonto, con molares de cre-
cimiento continuo (es decir, no se forman las raices nunca, y la corona crece sin ce-
sar), se ha producido varias veces en este grupo.

De particular interés es la sustitucién, poco después de la transicién Pleistoceno
temprano-medio (entre unos 650 y 700 ka), del género hipsodonto Mimomys por el
género hipselodonto Arvicola (Von Koenigswald & van Kolfschoten, 1996; Von
Koenigswald & Heinrich, 1999). Estos animales tienen dientes prismaticos y en Arvicola
hay un cambio evolutivo y gradual en el espesor del esmalte; en las formas més pri-
mitivas, el esmalte es més espeso en la cara anterior y mds fino en la cara posterior,
pero en las formas més recientes el esmalte de la cara posterior es més espeso. Para
cuantificar este cardcter se calcula el fndice SDQ cuyo valor es indicativo de la edad
de la muestra. Estos caracteres, y otros estudiados en las diferentes especies de
Arvicolinae, son un instrumento importante en bioestratigrafia.

Los castores (Castoridae) incluyen dos especies, la forma actual Castor fiber y
1a forma f6sil Trogontherium cuvieri. Ambas especies son acudticas, pero Castor estd
més adaptado, y tiene una cola aplanada, mientras que las vértebras de Trogontherium
indican que tenia una cola redonda (Schreuder, 1929). Los castores son animales gran-
des (la especie actual puede pesar hasta 40 kg) y construyen lagos artificiales y de esta
forma tienen un impacto importante sobre el ambiente en el que viven.

Los puercoespines (Hystricidae) del Pleistoceno europeo pertenecen al género
Hystrix. Son animales grandes y los adultos de la especie H. cristata pesan entre 10
y 15 kg. Este género vive en la actualidad en ambientes 4ridos en el sur de Italia y en
Albania, y fuera de Europa, en Africa y Asia. La distribucién actual y f6sil indica que
se dispers6 por Europa durante los interglaciales en los ambientes 4ridos o abiertos.

Los vertebrados no mamiferos incluyen a las aves, reptiles, anfibios y peces.
Generalmente no tienen una evolucién tan ripida como los mamiferos, y muchas de
las especies actuales han existido ya durante gran parte del Cuaternario. Estos anima-
les pueden dar informaci6én importante sobre el ambiente y la historia geogrifica.
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Tratamos aqui solamente algunos ejemplos. La dispersién de los peces de agua dulce
que no pueden vivir en agua salada da informacién muy interesante. Para dispersarse
de una cuenca a otra tiene que pasar algo particular, como la decapitacién de un rio
por otro; los peces que viven en la parte superior del rfo decapitado pueden disper-
sarse por la otra cuenca. Otra posibilidad es que durante un glacial se unan dos rios,
como ocurrié con gran parte del mar del Norte, que se convirti6 en tierra firme,
uniéndose el Rin y el Tdmesis. Segin el glacial, la unién de estos rios llegaba al mar
por la zona del canal de la Mancha, o por el norte. Tales situaciones permiten a los
peces dispersarse por otras cuencas.

Reptilia y Amphibia son exotermos, y aunque algunas especies tienen adapta-
ciones o comportamientos que les permiten sobrevivir en ambientes frios, su distri-
bucién da informacién sobre las paleotemperaturas. En el caso del galdpago Emys or-
bicularis es necesaria una temperatura de unos 17-18 ¢ C para que se puedan reproducir
(Stuart, 1982), lo que da una indicacién de las temperaturas minimas de parte del
afio. La distribuci6n de los reptiles y anfibios en Gran Bretafia e Irlanda reflejan Ia his-
toria geogréfica y ambiental: estdn ausentes durante un méximo glacial. Como resul-
tado de estos procesos, después del Wltimo glacial algunos reptiles y anfibios llegaron
hasta Irlanda (como el lagarto Lacerta vivipara), otros solamente hasta Gran Bretaiia
(como la vibora Vipera berus), mientras que otros no llegaban a estas islas (como
Lacerta viridis) (Spellerberg, 1982).

Las Aves presentan otra particularidad. Algunos péjaros son animales migrato-
rios. Hibernan en el sur, pero si los inviernos no son muy frios, no son migratorios.
Se puede suponer que el patrén de migraciones se establece de nuevo en cada ciclo
glacial, aunque éste es un tema todavfa poco investigado.

Los invertebrados incluyen a grupos muy diversos de animales. Aunque los
estudios sobre foraminiferos, ostrdcodos, insectos (Elias, 1994) y otros grupos son muy
importantes para el conocimiento del Pleistoceno, no se trata aqui mds que un ejem-
plo. Las conchas de los moluscos fosilizan bien y estan bien estudiadas. Dan mucha
informacién sobre el ambiente y también pueden llegar a dar informacién importante
sobre la estratigrafia. En centro-Europa las faunas interglaciales de moluscos se dis-
persan a partir del sur después de cada glacial. Los refugios meridionales tienen am-
bientes distintos y faunas de moluscos adaptados a estos ambientes. En Turingia lle-
garon unos moluscos desde el sureste de Europa, entre ellos Helicigona banatica,
durante varios interglaciales, como OIS 11, 9y S, pero no durante el OIS 7 (Mania &
Mai, 2001). Este tltimo intergiacial ha tenido un clima més «continental» en que per-
sistfa el rinoceronte lanudo Coelodonta en Turingia. Los interglaciales OIS5 y OIS9
se caracterizaban por un clima m4s suave, y bifalos de origen asidtico tropical se dis-
persaron hasta Alemania e hipopétamos hacfan lo mismo en el OIS3.

BIOESTRATIGRAFIA

Los métodos geofisicos de datacién son cada vez mds diversos y mejores, pero
todavia no se aplican en todos los yacimientos, y el estudio de los mamiferos fésiles
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puede dar informacién rdpida y bastante precisa sobre la cronologfa del registro f6sil.
Para el Pleistoceno europeo existen varias biozonaciones (la méds importante es la de
(Faure & Guérin, 1984; Guérin, 1980; 1982), otro es lo de Agusti ef al. (Agusti et al.,
1987), pero no todas tienen el potencial de reconocer cada ciclo glacial del Pleistoceno
medio y tardio. Ademds suele utilizarse la entrada de ciertos géneros o especies por
dispersi6én. Pero estas dispersiones no son siempre sincrénicas, como la del rinoce-
ronte Stephanorhinus kirchbergensis, que es diacronica, y esta especie apareci6 pri-
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mero en Europa oriental junto con el roedor Mimomys, un interglacial mds tarde en
Alemania con Arvicola, todavia m4s tarde en Francia, y no llegé del todo al centro de
la Peninsula ibérica (Van der Made, en prensa).

La figura 4.4 explica un sistema bioestratigrdfico, todavia no formalizado como
biozonacién, que puede llegar a reconocer la fauna de todos los ciclos climdticos del al-
timo millén de afios (Van der Made, 2001; Van der Made et al., 2003). Estos ciclos co-
mresponden con los estadios de is6topos de oxigeno, indicados con el prefijo OIS (= oxi-
gen isotope stage) y un niimero (Shackleton, 1995). La bioestratigrafia se basa en ¢l
grado de evolucién de linajes: cada estadio evolutivo tiene su distribucion en el tiempo.
y la combinacién de dos estadios evolutivos de linajes diferentes puede caracterizar un
solo ciclo glacial. Por ejemplo, el yacimiento de Ehringsdorf tiene una combinacion ti-
pica de Cervus elaphus spelaeus y Megaloceros giganteus antecedens. El conjunto fau-
nistico més reciente, como en los yacimientos de Taubach y Burgtonna, tiene la misma
subespecie de Cervus, pero tiene un grado mds avanzado del ciervo gigante, Megaloceros
giganteus giganteus, y el conjunto faunistico anterior tiene la misma subespecie de ciervo
gigante, pero se diferencia en tener Cervus elaphus priscus. El yacimiento de Ehringsdorf
ha sido datado en poco més de 200 ka, u OIS7 (Mallik er al., 2000). Muchos de los
conjuntos faunisticos pueden ser correlacionados con estadios isotOpicos, por ejemplo
Burgtonna lo es con el OISS.

Este sistema se basa hasta ahora en especies «interglaciales», pero puede incor-
porar también especies «glaciales», y tiene su mayor precision al norte de los Pirineos
y Alpes, donde cada fauna interglacial es un conjunto discreto limitado por dos fau-
nas glaciales. En Europa meridional no existe esta alternancia y la fauna «interglacial»
estd presente durante todo el ciclo glacial, y es més dificil dividirla en conjuntos bioes-
tratigréficos (las distribuciones temporales indicadas en la figura 4.2 se basan en este
sistema).

EVOLUCION FAUNISTICA Y CLIMA. PATRONES BIOGEOGRAFICOS

La fauna europea del Pleistoceno no evolucioné gradualmente, pero muestra una
serie de cambios méis o menos acusados. A continuacion se describen los aconteci-
mientos principales.

Formacion de la fauna del Pleistoceno temprano

La fauna europea del principio del Pleistoceno emergié hace 2,6 Ma. En este
momento tuvo lugar un cambio climdtico, catacterizado por un primer glacial impor-
tante en el hemisferio norte y por un aumento ciclico de la estacionalidad en las lati-
tudes altas. Esto fue consecuencia del aumento del efecto de la ciclicidad de 42 ka de
Milankovich en el clima. Se extinguieron varias especies, como el elefante Mammut
borsoni y el ciervo Arvernoceros ardei. Al mismo tiempo, se dispersaron por Europa
unas especies que iban a ser muy importantes para la fauna europea (fig. 4.5), ya sea
por su biomasa o por su nimero de individuos: el elefante Mammuthus (de origen afri-
cano, pero probablemente presente en el sureste de Europa antes de 2,6 Ma), el bo-
vido Leptobos etruscus (de origen asidtico), el caballo Equus (de origen americano),
el ciervo de gran tamafio Eucladoceros y el gamo Dama (ambos de origen asidtico).
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El équido pudo llegar al Viejo Mundo gracias al glacial que provoc6 una regresién ma-
rina, que convirti6 el estrecho de Bering en tierra firme.

Wolf Event («El Evento del Lobo»)

El registro de is6topos del oxigeno sugiere que, hace 2,1 Ma, las temperaturas
llegaron a un valor muy bajo. Este evento climético provoc6 probablemente la extin-
cién de formas como el perro mapache (Nyctereutes) y las gacelas (Gazella borbo-
nica), y 1a dispersién hacia Europa de varias formas: Canis etruscus (el supuesto an-
cestro del lobo), el suido Sus strozzii, el ciervo Alces y los bévidos Megalovis, Galogoral
y Procamptoceras (fig. 4.5). Esta dispersién incluia a més especies que el evento de
hace 2,6 Ma. El paleontdlogo italiano Azzaroli ha llamado a este acontecimiento el
«Wolf Event» o «Canis Event» (Azzaroli, 1983; Azzaroli et al., 1988). El género Canis
tiene su origen en América del Norte. Posiblemente, no més tarde de hace unos 2,6 Ma,
se introdujo en Asia oriental, y hace unos 2,1 Ma se dispers6 hacia Europa y Africa.

Se discute mucho este acontecimiento porque hay colegas que proponen que el
«Wolf Event» es un evento en el que el género Homo migra hacia Europa (Martinez-
Navarro & Palmqvist, 1995). Existe una tendencia de agregar varios eventos de dis-
persién en un gran evento hace alrededor de 1,8 Ma, préximo a la edad de Dmanist,
donde la presencia humana es indiscutible. Asf el Wolf Event llega a ser presentado
como la dispersién de Canis (Xenocyon) falconeri (= Lycaon falconeri) (como an-
cestro al lobo), Hippopotamus, Megantereon whitei, Homo y Theropithecus desde
Africa hacia Europa. Se sugiere por lo menos para algunas especies que la via de dis-
persion es a través del estrecho de Gibraltar. Azzaroli reconocfa la dispersién de Canis
etruscus en la unidad de Olivola y las dispersiones de Xenocyon e Hippopotamus en
la unidad de 11 Tasso (Azzaroli, 1977). En la actualidad este modelo parece més pro-
bable. Hippopotamus no esta presente en Dmanisi (fig. 3.2), pero aparece en yaci-
mientos mas recientes de Georgia. Meganthereon whitei (0 M. cultridens adroveri)
est4 citado en esta localidad, pero M. cultridens esté citado en el Valdarno (Martinez-
Navarro & Palmqvist, 1995), posiblemente en la unidad de Il Tasso, lo que deja abierto
dos escenarios: 1) una dispersion sincrénica entre ambos yacimientos, y 2) una dis-
persi6én diacrénica, con llegada a Georgia alrededor de 1,8 Ma y a Europa occidental
alrededor, o algo antes de 1,2 Ma (ver mds adelante). Theropithecus es conocido en
Espaiia por un solo diente de Cueva Victoria cerca de Cartagena, y los micromamife-
ros de este yacimiento sugieren una edad de alrededor de 1 Ma, mientras que los ma-
cromamfiferos sugieren una cronologia de alrededor de 0,5 Ma (Crégut-Bonnoure,
1999; Van der Made, 2004). El «Wolf Event» de algunos autores abarca distintos even-
tos: unos antiguos, de 2,1 Ma, y otros, quizds, mucho miés recientes, de 0,5 Ma.

Dispersion a través del estrecho de Gibraltar

Aunque podian haberse producido dispersiones a través del estrecho de Gibraltar
durante todo el Pleistoceno, como ya hemos planteado en el inicio de este capitulo, el
tema surge aqui por primera vez en relacién con el Wolf Event. Encontrar una misma
especie en la Peninsula ibérica y en Africa no es suficiente para demostrar una dis-
persién a través del estrecho, aunque esta especie no aparezca en el resto de Europa.
En el transcurso del Neogeno se documentan animales que han perdurado mucho
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tiempo (hasta millones de afios) en las zonas 4dridas de los Balcanes y/o Anatolia an-
tes de dispersarse hacia los ambientes més 4ridos y septentrionales sin dejar rastro en
centro Europa (por ejemplo, Palaeoryx, Protoryx) (Van der Made, 1999b; Van der Made
et al., en prensa). Estas dispersiones ocurrian probablemente durante periodos muy
cortos y con densidades muy bajas en los hébitats menos favorables de centroeuropa.
Por tanto, es dificil, aunque no imposible, demostrar que un mamifero se ha disper-
sado por Europa (o Africa) a través del estrecho y no a través del Medio Oriente. Si
se puede demostrar que unas poblaciones de una especie en el noroeste de Africa y
en la Penfnsula ibérica comparten un mismo cardcter derivado, mientras que este ca-
ricter falta en las poblaciones del noreste de Africa, Medio Oriente o sureste de Europa,
es probable que se haya producido una dispersién a través del estrecho. Hasta ahora,
tal fendmeno no ha sido descrito. En consecuencia, a la luz de los conocimientos ac-
tuales debemos plantearnos que la salida de los mamiferos del continente africano se
produjo a través del Préximo Oriente, y de este a oeste.

En discusiones sobre posibles dispersiones de Africa a Europa se hace frecuen-
temente referencia a la corta distancia de los continentes en la zona del estrecho de
Gibraltar. Bas4ndose en la geografia actual, la anchura minima de este estrecho habré
variado entre unos 15 y 9 km, dependiendo del nivel del mar, que a su vez estd en
funcién de los glaciales. Durante estos episodios pueden surgir islas pequefias, y aun-
que cruzando de isla en isla aumenta la distancia total de travesia, se reducen los tra-
mos maritimos, facilitando de esta manera el posible salto hacia Europa. Como el clima
era mas suave en el Pleistoceno temprano, la distancia minima en esta época debié
ser algo mayor. Pero posiblemente, la geografia en el Pleistoceno temprano era dis-
tinta, lo que impide utilizar de forma concluyente estos datos. De todas maneras, las
grandes glaciaciones provocaron no solamente una distancia menor en la zona del es-
trecho, sino también temperaturas bajas en esa region, poco favorables para cruzar ese
brazo de mar. El estudio de las faunas insulares (ver secciones sobre las islas medite-
rréneas y pacificas) puede también dar informacién sobre qué clase de animales po-
drfan haber cruzado el estrecho de Gibraltar y, efectivamente, incluye a un buen nd-
mero de herbivoros y algunos carnivoros, pero no hay indicios de que especies de
félidos hayan cruzado un brazo de mar de 9 o 12 km llegando a islas. Parece enton-
ces poco probable que Megantereon pueda haber cruzado el estrecho de Gibraltar.

Especies europeas o estrechamente relacionados con ellas, que han sido descri-
tas o citadas en el Pleistoceno del norte de Africa, incluyen a: Vulpes vulpes, Ursus
arctos, Sus scrofa, Bos primigenius, Dama «schaeferi», Cervus elaphus, Megaloceros
algericus (un descendiente del grupo de M. soleilhacus), Stephanorhinus etruscus,
Lepus capensis, Hystrix, Mus musculus y Apodemus (fig. 2.6) (Kowalski & Rzebik-
Kowalska, 1991; Maglio & Cooke, 1978). Dejando a parte Dama, los grandes mami-
feros mencionados han evolucionado mucho y demasiado tarde para poder haber par-
ticipado en el Wolf Event, y ademd4s, la mayoria ha aparecido en el registro f6sil de
Oriente Medio. El grupo de especies de origen africano no més antiguas de 2,6 Ma
incluyen en Europa a Panthera leo y Crocuta (con presencia previa en Oriente Medio),
Panthera pardus, Hyaena hyaena (1), Mammuthus, Elephas, Hippopotamus,
Theropithecus, Homo y, quizas, Megathereon whitei (la introduccién en época reciente
de animales como la gineta y el camello por los 4rabes no tiene importancia aqui). La
dispersién de ninguna de estas formas coincide con el Wolf Event. Dejando de lado
Mammuthus e Hippopotamus, ninguna tiene un registro europeo contrastado de més
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de 1,2 Ma y todas tienen un registro en Oriente Medio o en el sureste de Europa, que
ademds, generalmente, es previo al primer registro en Europa central y occidental.
Especies africanas que podian vivir en las zonas m4s o menos 4ridas de la Penfnsula
ibérica incluyen a muchos bévidos (por ejemplo, Syncerus, Pelorovis), jiréfidos (Giraffa)
y suidos (Kolpochoerus, Phacochoerus), conocidos en el norte de Africa. Pero apa-
rentemente ninguna de estas formas ha cruzado el estrecho; por el contrario alguna sf
ha sido encontrada en Oriente Medio.

Concluyendo, puede decirse que no solamente no hay pruebas de dispersiones
de fauna y de Homo primitivo a través del estrecho de Gibraltar, sino también que pa-
rece improbable que tales pruebas lleguen a aparecer.

Dispersiones entre Europa y Africa a través de Sicilia

Es un tema relacionado con el anterior, pero existen todavia més indicios de
que tales dispersiones son improbables. Como se ver4 en las secciones sobre las islas
mediterrdneas, las faunas del Pleistoceno de la isla de Sicilia estdn formadas solamente
por especies descendientes de formas conocidas de Europa, y de ninguna especie que
pueda haber llegado exclusivamente de Africa. Las faunas anteriores a las del fin del
Pleistoceno medio tienen un alto grado de endemismo, indicando un aislamiento im-
portante. Los animales presentes descendian de buenos nadadores, sugiriendo una dis-
tancia de mds de cincuenta kilémetros al continente mds préximo. Las faunas a partir
del fin del Pleistoceno medio indican una gran proximidad a Europa y tienen un grado
de endemismo variable.

Limite biogeogrdfico entre Europa y Oriente Medio

El clima actual en la mayor parte de Europa occidental y central es relativa-
mente himedo y la vegetacién m4s o menos boscosa, mientras que Oriente Medio
es drido con un ambiente abierto. Este patrén ya existia en el Pleistoceno temprano,
y se ha mantenido durante los interglaciales. La zona 4rida que se extiende desde el
Sahara y del este africano hacia Oriente Medio continia en Asia central, eso si, en
latitudes mds altas. Esta zona ha sido habitada por animales adaptados a cierto grado
de aridez y muchas especies (mamiferos, pero también aves, como el avestruz) han
tenido un drea en Africa y en parte de esta zona 4rida fuera de Africa (Lowe, 1931).
Y no solamente esto: hubo eventos faunisticos importantes en Europa que no fueron
evidentes, o lo hicieron de otra forma o en otro momento en Oriente Medio. Crocuta,
de origen africano (;0 indio?), ya estaba presente en Israel (‘Ubeidiya) hace aproxi-
madamente 1,4 Ma y se dispersé hace unos 0,8 Ma por Europa (figs. 3.2 y 4.2). Las
gacelas se extinguieron de Europa durante el «Wolf Event» (hace unos 2-2,1 Ma),
pero siguen viviendo en Oriente Medio y en Africa. Estos y otros muchos casos de-
muestran que el Medio Oriente es una zona con otra fauna y con otra historia fau-
nistica que Europa.

El limite entre estas dos zonas es gradual y fluctda con los cambios climéticos.
El areal de algunas formas dridas se puede extender hasta en el sureste de Europa. La
Peninsula ibérica también es 4rida, pero estd aislada. En algunas ocasiones llegaron
formas de ambiente 4rido o abierto, cruzando aparentemente toda Europa, sin que ha-
yamos encontrado registro f6sil. Estas observaciones son importantes aqui. Los mis-
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mos autores que defienden un «Wolf Event» que trac Homo, Hippopotamus, Megantereon
whitei, etc., desde Africa a Europa toman la edad de Dmanisi (1,8 Ma) como fecha
de la entrada de estas formas en Europa e incluso en la Peninsula ibérica. Especies o
linajes que aparecen tanto en Oriente Medio como en Europa, pueden hacerlo medio
millén de afios, o incluso més, més tarde en una zona que en otra.

Dispersiones de la primera parte del Pleistoceno temprano

El primer registro europeo de Hippopotamus es de las colecciones antiguas de
Il Tasso en ltalia. Este yacimiento estaria proximo al limite superior del Evento
de Olduvai. Material de las antiguas colecciones de otros yacimientos en el Valdarno
serfan algo mds recientes. A partir de aproximadamente 1,2 Ma existe un registro
mds continuo y fuera del Valdarno. Megaloceros boldrini (0 M. obscurus) se conoce
en Pietrafitta (Italia), con una edad estimada préxima a 1,4 Ma (Azzaroli & Mazza,
1993), y una forma semejante aparece en ‘Ubeidiya (Israel), con una edad similar, re-
presentando los primeros registros de un grupo de mamiferos que iba a ser impor-
tante en el Pleistoceno medio europeo. Su origen es probablemente asidtico.

Enriquecimiento de la fauna europea a partir de hace 1,2 Ma

Un cambio en la fauna europea es conocido como «End Villafranchian Event»
(Azzaroli, 1983). En realidad no es un evento, sino un conjunto de ellos que tienen
lugar durante més de 0,6 Ma (fig. 4.5). Con intervalos cortos se dispersan muchos
animales hacia Europa. Gran parte de estos animales son de origen asidtico, algunos
de origen africano, y parte o todos ellos ya estaban presentes en Oriente Medio va-
rios cientos de miles de afios antes de entrar en nuestro continente. Algunas especies
se extinguieron, pero en general aumenta la diversidad, sobre todo de los ungulados
y subungulados (elefantes). En poco més de medio millén de afios se dispersaron tan-
tas especies hacia Europa, que en su conjunto constituyen el mayor evento faunis-
tico en este continente desde el «Grande Coupure», hace unos 35 Ma. Parece 16gico
que un evento faunfstico tan importante esté provocado por un cambio climdtico y
ambiental.

Como ya se ha visto (capitulo 1.3), aproximadamente antes de 1 Ma, el ciclo de
Milankovich de la oblicuidad, con una duracién de unos 42 ka, tenia una influencia
dominante sobre el clima. Después de esa fecha, en cambio, el ciclo de la excentrici-
dad, de unos 100 ka de duracién, tenfa una influencia dominante sobre el clima glo-
bal. La primera ciclicidad se hace patente en variaciones en la estacionalidad, la se-
gunda en los ciclos glaciales. El registro de isétopos del oxigeno es una indicacién
para la temperatura y refleja estas ciclicidades. Se puede observar (fig. 4.5), 1) que
este registro empieza a indicar temperaturas mds bajas a partir del estadio OIS 36;
2) que aumenta la amplitud, porque también OIS 37 tiene un valor extremo (pero en
la direccién contraria); y 3) que aumenta el periodo de la ciclicidad, porque los
0IS25 a 22 en realidad ya responden a un ciclo de 100 ka. El primer registro con
gran diversidad de taxones se aprecia en yacimientos que muy probablemente son poco
anteriores al evento de Jaramillo, como Venta Micena y Pirro Nord (Agusti et al., 1987,
De Giuli et al., 1987; Sardella et al., 1998). Si se parte de la base que un cambio fau-
nistico tan importante estaria relacionado con un cambio climdtico, serfa I6gico pen-
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sar en una correlacién con OIS 36 (para Bison deguilii, Soergelia minor, etc.) o qui-
zas con OIS 35 (para Homo y Megantereon whitei, si verdaderamente existe una dis-
persién de tal especie desde Africa). Pero hay que hacer notar aqui que algunos in-
vestigadores incluyen varias dispersiones de la primera ola en el «Wolf Event». También
hay que destacar que el registro de la primera parte del Pleistoceno es escaso. El re-
gistro f6sil italiano, que es el mejor, reconoce varias unidades en el Pleistoceno infe-
rior como parte de la unidad de Olivola, las unidades de Tasso y Farneta, que estin por
debajo de unidad de Pirro Nord (Sardella er al.. 1998), donde se registra este evento
de dispersion. La edad estimada de este yacimiento esta préximo a 1,2 Ma y a OIS 35-36.
Después de esta primera ola de dispersiones, ocurren otras, tanto durante glaciales
como durante interglaciales (fig. 4.5).

La instalacion de la ciclicidad glacial

Durante el estadio isotépico OIS 22 la temperatura leg6 a un valor minimo ré-
cord y a partir de aqui la ciclicidad de 100 ka es claramente reconocible: es la cicli-
cidad glacial. Sin embargo, la aparicién de mamiferos que mds tarde van a formar
parte de las «faunas glaciales» es anterior. Praeovibos estd considerado como un
elemento de la fauna glacial, pero en Venta Micena (con una edad estimada de 1,2 Ma)
aparece junto a Hippopotamus, un género generalmente considerado como parte de
la fauna interglacial (Alberdi & Ruiz Bustos, 1985; Moya-Sola, 1987). Probablemente,
Praeovibos o los Ovibovini en general son animales adaptados en primer lugar a
ambientes 4ridos o abiertos, y pueden haber tenido su origen en las estepas o zonas
montafiosas del centro de Eurasia. Posiblemente su dispersioén inicial en Europa oc-
cidental estd mds relacionada con un aumento de aridez, o de paisajes abiertos, mar-
cado por los ciclos de Milankovich, que con un fuerte descenso de temperaturas. Estas
formas estaban preadaptadas al ambiente glacial. Los paisajes abiertos y dridos sue-
len tener fuertes fluctuaciones de temperatura, con descensos significativos durante
las noches y durante el inviemno. Asi, los paisajes de época glacial suelen ser abier-
tos. Con el paso del tiempo, estas formas de ambiente abierto se han adaptado a
entornos glaciales més especificos, y durante los interglaciales se han transformado
de zonas esteparias a drticas, como ocurre con el buey almizclero actual (Ovibos mos-
chatus). '

Las faunas de Vallonnet (Moullé, 1998) y Untermassfeld (Kahlke, 1997¢, 2001a,
2001b), ambas situadas en el subcrén Jaramillo, parecen indicar una posible separa-
cion en faunas «frias» y «cdlidas», aunque quizds reflejan un ambiente mds abierto o
arido en Vallonnet y no necesariamente «glacial». Lo mismo es aplicable para la pre-
sencia de un Praeovibos en Atapuerca TD7 (Made, 2001). Por el contrario, yacimientos
como Siissenborn, con una edad estimada de 650 ka, y Strdnsk4 Skéla tienen ya una
fauna con elementos glaciales claros, como el reno (Kahlke, 1967; Musil, 1995).

El origen y «refugios» de la fauna glacial

En general se pueden reconocer varios origenes de animales «glaciales» o ma-
miferos que extendfan su distribucién hacia el sur durante glaciales. Como ya hemos
mencionado, por un lado estan los animales de la estepa asidtica, como el de la
saiga (Saiga tartarica), un antilope que en la actualidad tiene su «refugio intergla-
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cial» en una zona reducida de la estepa del centro de Asia, pero que dispone de un
drea de dispersién glacial que se extiende de la Peninsula ibérica hasta Norteamérica
(Kahlke, 1999).

La fauna 4rtica ha contribuido a la fauna glacial. Aunque los ambientes 4rtico y
glacial son muy frios, hay que tener en cuenta que difieren en latitud. Asf, el am-
biente glacial caracterizado por flora y fauna especifica se extiende mds hacia el sur,
donde la cantidad de luz es mayor y su distribucién (y por tanto la del calor) a lo
largo del dia varia menos durante el afio. Estas diferencias influyen en 1a duracién del
periodo anual de crecimiento de las plantas. La fauna 4rtica del Pleistoceno es mal co-
nocida, porque en latidudes mas altas al paralelo 53, la erosién provocada por los gla-
ciares ha eliminado muchos sedimentos que podian contener un registro f6sil. La fauna
del Olyorian en el norte de Siberia con una edad préxima a | Ma seguramente da lu-
gar a parte de la fauna glacial, tal como lo conocemos en Europa (Sher, 1992). El
reno puede ser un buen ejemplo de una forma «glacial» de origen értico.

En altitud las temperaturas pueden ser més bajas y faltan varios o todos los dr-
boles. Animales adaptados a estos ambientes también lo est4n en parte a ambientes
glaciales. Las marmotas, cabras y rebecos viven en zonas montafiosas, pero extien-
den su drea de ocupacién durante los glaciales.

La taiga es la zona boscosa entre la estepa y la tundra 4rtica. La taiga desaparece
durante los glaciales, cuando se unen la estepa y la tundra en un ambiente muy ex-
tenso, llamado «estepa de los Mamuts» (Guthrie, 1990). Los animales que habitan esta
formacién pueden refugiarse en zonas meridionales con ambientes mds o menos ce-
rrados. El alce y el glot6n son animales de este tipo. El alce, mamifero de ambientes
himedos, vive en la actualidad muy al norte y tiene adaptaciones al frio (algunas ad-
quiridos durante el Pleistoceno medio).

Como ya hemos visto en el caso del buey almizclero, hay animales que en un
principio eran originarios de las zonas 4ridas o abiertas no 4rticas de Eurasia. Otro
ejemplo es la linea evolutiva de los mamuts (Mamuthus). Estos mamiferos, de origen
africano, se adaptaron inicialmente a ambientes m4s 0 menos abiertos en Eurasia. Con
el inicio de la ciclicidad glacial, empezaron a distribuirse por ambientes més frios, un
hecho que favoreci6 la dispersién de otro elefante (Elephas antiquus) desde el sur ha-
cia Europa ocupando el nicho «interglacial» (Van der Made & Mazo, 2003).

La aparicién de animales glaciales en Europa puede ser diacrénica. El rinoce-
ronte lanudo (Coelodonta), con origen en la zona drida centro-asidtica, aparece pri-
mero en Alemania, en otro glacial en Francia, y en el dltimo glacial en la Peninsula
ibérica. Quizds la distribuci6n de este rinoceronte refleja un aumento general en el im-
pacto de los glaciales. De todas formas, no es tanto una forma glacial como de am-
biente 4rido o abierto. Aparece en Alemania en varios yacimientos del OIS 7. La ve-
getacién y los moluscos sugieren que este interglacial tiene en esta zona un caricter
més «continental», es decir con inviernos més frios y mayor aridez. El rinoceronte la-
nudo tampoco presenta una distribucién que se extienda mucho al norte de Asia: no
llega al estrecho de Bering, ni ha entrado nunca en América. En cambio, si entré en
la Peninsula ibérica (Van der Made, en prensa).

Varias especies forman parte de las faunas glaciales y de las interglaciales. Los
carnivoros suelen estar menos afectados por esta ciclicidad, como el le6n. Otras es-
pecies estdn afectadas en menor grado, como Cervus elaphus, y aparecen frecuente-
mente en asociacion con especies «glaciales».
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El origen y «refugios» de la fauna interglacial

La fauna interglacial tiene en parte sus rafces en la ya existente en Europa, pero
también llegan formas de Asia y Africa. Hippopotamus, Dama y Macaca ya estén pre-
sentes en Europa antes de 1,2 Ma. A partir de esta fecha llegan de Asia Sus scrofa,
Capreolus, Cervus elaphus y Bos primigenius, y de Africa (a través del Medio Oriente)
Elephas antiquus y Homo antecessor. Una vez establecidas en Europa, estas especies
tienen su refugio glacial en las peninsulas meridionales o en el Medio Oriente. Un caso
especial son Stephanorhinus kirchbergensis y ¢l biifalo Bubalus murrensis. Bubalus
murrensis estd més relacionado con los bifalos de China que con los de la India, y se
registra en los interglaciales o estadios de isétopos OISS y OIS9 en Alemania y los
Paises Bajos y en Grecia en un momento dentro del rango OIS9-13. No existe regis-
tro glacial seguro en Europa meridional, y el biifalo parece haberse dispersado dos o
tres veces desde China hasta Europa occidental, atravesando todo el norte de Asia.
No ha aparecido en el OIS7, que ha sido un interglacial més «continental». Stepha-
norhinus kirchbergensis es conocido en China donde aparece en OIS 17, en el este de
Europa en OIS 15, con registros en Alemania; quizds mds tarde adn en Francia, sin
llegar a la Peninsula ibérica. Por lo tanto, se trata de una forma interglacial, que no pa-
rece haber tenido su refugio en el sur de Europa.

Un aspecto destacado de la dindmica de ciclicidad son los endemismos. Mientras
muchas especies «glaciales» tenfan dreas de distribucién que se extendieron desde
Inglaterra hasta Norteamérica, muchas formas «interglaciales» tuvieron distribuciones
més limitadas, dreas de distribuci6n discontinuas, y hay indicios que esto dio lugar a
una evolucién divergente.

El jabalf Sus scrofa, probablemente de origen asidtico oriental, apareci6 en Europa
hace unos 0,9 Ma y desde el principio se caracterizé por tener premolares particular-
mente estrechos (Van der Made, 1999c¢), mientras que en Asia oriental, la posible zona
de origen de la especie, los premolares han aumentado su anchura. Esto demuestra que
las poblaciones europeas han estado genéticamente separadas de las poblaciones orien-
tales, implicando que Sus scrofa tenfa un refugio en el sur de Europa y/o en el Medio
Oriente durante los glaciales.

El corzo, Capreolus, ha aparecido en Europa entre 1,07 y 0,99 Ma y esta repre-
sentado por un linaje de tres cronoespecies: C. suessenbornensis, relativamente grande
y con patas anteriores y posteriores igual de largas, C. priscus, relativamente grande y
con patas posteriores mds largas y el pequefio C. capreolus con patas posteriores lar-
gas (Pfeiffer, 1998). En Asia oriental, los corzos han mantenido un gran tamaiio y
pertenecen a la especie C. pyrgargus. Esta bifurcacién data de hace por lo menos
0,5 Ma, cuando apareci6 C. priscus, e indica que por lo menos a partir de esta fecha
no ha habido flujo genético entre las poblaciones asidticas y europeas. Durante los gla-
ciales los corzos tenfan su refugio en el sur de Europa.

El ciervo Cervus elaphus emergi6é hace unos 0,9 Ma en Europa y adquirié la
«corona» hace unos 0,5 Ma (Franzen et al., 2000; Van der Made, 1999c¢, 2001). La
misma especie en Asia y el norte de América no ha adquerido nunca corona. Esto
indica que no ha habido flujo genético entre las poblaciones europeas y las asidti-
cas, por lo menos desde hace 0,5 Ma, y que las poblaciones europeas tenian su re-
fugio en el sur de Europa o en el Medio Oriente, como ya se ha comentado exten-
samente.
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El gamo Dama tiene un largo linaje desde hace unos 2,6 Ma en Europa y, como
se ha descrito arriba, una poblacitn de este linaje, que se refugiaba en el Oriente Medio,
ha dado lugar a la especie Dama mesopotamica. Esto ocurrié probablemente en el
OIS 10 (Van der Made, 2001; Pfeiffer, 1999). Posiblemente tales especiaciones se
han producido més veces, y el gamo de ‘Ubeidiya podfa ser representativo de este pro-
ceso.

Esto es ilustrativo de que la fauna europea se quedaba aislada en las zonas me-
ridionales del continente durante los glaciales. Lo mismo parece haber ocurrido con
el género Homo.

LA FAUNA DE LAS ISLAS
Las Baleares

Las Baleares son un archipiélago que consta de dos grupos de islas. De Mallorca
y Menorca existe un buen registro f6sil. Los cambios del nivel marino hacen que es-
tas islas se pueden unir en una isla de tamafio mayor o dividirse en varias islas mis
pequedias. Como resultado, la superficie de 1a isla mayor (que determina el tipo de ani-
males que pueden sobrevivir en este archipiélago) ha fluctuado entre unos 1.000 y
6.000 km2. La distancia de Mallorca al continente es de unos 180 km en la actualidad
y no menos que unos 100 km durante un glacial muy severo. Ademés existe una co-
mriente perpendicular a la via més corta. Estas circunstancias no favorecen la pobla-
cién de la isla por animales terrestres, y no hay registro de mamiferos que hayan lle-
gado durante el Plio-Pleistoceno. !

No obstante se conoce el bévido Myotragus balearicus, ¢l insectivoro Nesiotites
hidalgoi y un roedor, el glirido Eliomys morpheus del Pleistoceno y Holoceno de
Mallorca y Menorca (Alcover er al., 1981). El b6vido es un caprino, con fuertes
adaptaciones (Alcover et al., 1998a; Bover & Alcover, 1999; Kdhler & Moya-Sola,
2001; Lalueza-Fox et al., 2000; Leinders, 1979; Spoor, 1988a, 1988b). La longitud
de sus metdpodos y falanges es muy reducida, y las facetas de articulacion indican que
su postura habitual ha cambiado. Ademés hay fusiones entre huesos que habitualmente
estdn separados, como entre el cubonavicular, los cuneiformes y el metatarso. Estos
cambios indican una locomocién més lenta y energéticamente més econémica. Los
ojos han sido girados hacia delante, resultando una visién mds frontal. En general los
bévidos tienen los ojos dirigidos lateralmente, con una vista més panordmica, lo que
es una ventaja en un mundo de depredadores, que pueden atacar desde cualquier di-
reccién. La denticién estd muy modificada, con reduccién de todos los incisivos
salvo el segundo incisivo decidual, los caninos y los premolares y con un aumento de
la altura de la corona en los molares y el dnico incisivo. Se supone que es una forma
enana, aunque no se conoce el ancestro y no se sabe si ha sido de mayor tamatio. Los
micromamiferos de las Baleares son més grandes que las formas ancestrales. ;Cémo
han llegado estos mamiferos a estas islas?

Al final del Mioceno, hace unos 6,3-5,5 Ma, se perdi6 el contacto entre el
Mediterrineo y el Atléntico. La evaporizacién en el Mediterréineo es mucho mayor que
la precipitacion y lo que aportan los rios que desembocan en €l. El resultado ha sido la
Crisis de Salinidad del Messiniense (Hsii ef al., 1977); ha bajado el nivel del mar en
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unos miles de metros por debajo de la superficie habitual, se ha concentrado mucha
sal en el agua y se han depositado capas de sal y caliza. Animales terrestres han po-
dido llegar a las islas, como ha sido el caso en Mallorca. Hace unos 5 Ma se ha esta-
blecido el contacto con el Atldntico y se ha vuelto a llenar el Mediterréneo, aislando
a las poblaciones de animales en las islas. Después ha habido ocasiones con el nivel
eustdtico marino muy alto, dejando solamente unas islas muy reducidas. El registro
f6sil indica que Myotragus ya estaba presente en el Mioceno final. Existen varias es-
pecies de Myotragus demostrando la modificacién gradual por evolucién de la denti-
cién. Coprolitos de este animal demuestran que ha comido grandes cantidades de Bixus
balearica, una planta que, por su contenido en alcaloides esteroides, no es comestible
para un herbivoro normal, lo que implica que debi6 haber adquirido por evolucién un
tracto digestivo que hacfa posible comer esta planta.

Myotragus ha llegado hasta el Holoceno y parece muy probable que su extincion
estd en relacién con la llegada de Homo sapiens, aunque los detalles son todavia dis-
cutidos. Nuestra especie ha introducido formas domésticas como la vaca, la cabra y
el perro y formas silvestres como la gineta. La introduccién de la dltima especie data
probablemente de 1a ocupacién 4rabe.

Cércega y Cerdefia

Cércega y Cerdefia son unas islas que se unen cuando el nivel marino esté bajo,
como ocurre durante los glaciales. En consecuencia, el superficie maxima de la isla
mayor, que limita la supervivencia de las especies, fluctia entre unos 20.000 y
32.500 km?. Durante los tltimos glaciales, la distancia al continente era unos 10 km,
pero igual que las Baleares, Cércega y Cerdefia han sido pobladas durante la Crisis
del Messiniense. '

La fauna f6sil - de Cerdefia ests discutida en muchas publicaciones (Kotsakis &
Palombo, 1979; Kotsakis, 1980, 1986; Van der Made, 1999d; Sondaar et al., 1984; Sondaar
et al., 1986; Sondaar, 2000) y es parecida a la de Cércega (Pereira & Bonifay, 1998).
Las primeras faunas f6siles del Plioceno demuestran ya una seleccién particular de ma-
miferos (Pecorini et al., 1973; fig. 4.6), y como habitual en las islas, faltan camivoros y
perisodctilos, aunque la presencia del hiénido Chasmaporthetes en el Pleistoceno in-
ferior sugiere que este camnivoro ha estado presente. Esta seleccién taxonémica indica
que son animales que compiten y sobreviven bien en ambiente insular, puesto que s
lo que ha quedado de una fauna de tipo continental con muchas especies. El suido Sus
sondaari es una forma enana, con tendencia a la reduccién de los premolares anteriores
y el aumento de la altura de la corona de los dientes y del grosor del esmalte (Van der
Made, 1988). Ademds parece tener una adaptacién, no a una locomocién mis lenta, sino
mis rdpida. Se supone que el bévido Nesogoral es un descendiente de la misma espe-
cie que ha dado lugar a Myotragus en las Baleares. Difiere de este bévido en ser menos
derivado en sus adaptaciones dentarias, visuales y locomotrices (Gliozzi & Malatesta,
1980). Igualmente, parece que el insectivoro Asocriculus giberodon ha dado lugar a un
linaje en Cércega-Cerdefia y otro en las Baleares (Nesiotites). Erinaceidae, Talpa, Macaca
y el lagomorfo Prolagus parecen haber podido entrar en estas islas, porque podian en-
trar sobre tierra durante el Crisis del Messiniense. La aparente ausencia de nuevas entradas
como de ciervos, el proboscideo Anancus durante este largo perfodo sugiere una dis-
tancia al continente relativamente grande.
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Se asume que el arvicélido Tyrrhenicola y algunos otros mamiferos han en-
trado durante la primera glaciacién importante préxima a la transicién Pleistoceno
temprano-medio. Parece posible, incluso probable, pero no existen yacimientos da-
tados que demuestran que se trata de un solo evento con esta edad. De todas for-
mas, los nuevos linajes tienen un nivel evolutivo comparable a formas continenta-
les de esta cronologifa (ver fig. 4.2). Algunas formas, como por ejemplo Nesogoral
y Macaca, parecen haber sobrevivido a este acontecimiento hasta varios cientos de
miles de aifios antes de extinguirse. En los ditimos afios se estdn encontrando més
faunas (en Orosei) con especies descendientes de la primera colonizacion junto con
las formas que pertenecen a esta nueva colonizacion. Incluso pueden haber coexis-
tido el hiénido y el c&nido Cynotherium, que es posiblemente un descendiente de
Xenocyon. El cérvido Megaloceros cazioti es pequeiio en comparacién con los
Megaloceros soleilhacus continentales (Gliozzi & Malatesta, 1982; Klein Hofmeijer,
1996; Palombo et al., 2003). Estd adaptado al ambiente insular, pero muy poco en
comparacién con los ciervos de Creta y Carpazos, donde faitaban carnivoros. El
grado de adaptacién locomotor del gamo refleja probablemente la presencia de de-
predadores en Cerdefia.

Unas industrias de tipo clactoniense, no asociadas a fauna y no datadas, pare-
cen indicar la presencia humana. Se ha postulado una llagada de Homo durante el
primer glacial fuerte hace unos 800 ka (Sondaar er al., 1984; Sondaar et al., 1986;
Sondaar, 2000), pero el nivel cultural sugiere una llegada més reciente de quizds Homo
heidelbergensis o H. neanderthalensis. Quizis es este acontecimiento (posterior a
367 ka) el que ha provocado la extincién de Nesogoral, Sus sondaari y Macaca ma-
jori. Lo que parece extrafio es que en Pianosa, entre Cércega y Italia, se ha podido des-
arrollar durante el dltimo interglacial una fauna muy endémica (ver més adelante)
que indica la ausencia de depredadores (Stehlin, 1929). Si Homo podia llegar a Cerdeiia,
(como es que Pianosa no ha sufrido los efectos de ser «descubierto»?

El dltimo gran cambio ocurri6 a partir del dltimo méximo glacial. La presencia
de Homo sapiens junto con la fauna endémica con Dama cazioti y Cynotherium estd
documentada en el yacimiento de la cueva de Corbeddu (Klein Hofmeijer, 1996; Sondaar
et al., 1984; Sondaar et al., 1986). Bsta fauna endémica persistia hasta algo menos que
10 ka, pero ha sido sustituida completamente por especies del continente que han
sido introducidas en la isla. Es llamativo que hasta el topo endémico, que aparece en
la mayorfa de los yacimientos, ha desaparecido y en la actualidad no hay topos en Cerdeiia
y Céreega. Posiblemente es debido a la introduccién de la marta, o alguna enferme-
dad introducida con alguna especie de mamifero.

Sicilia

Sicilia es en la actualidad una isla grande (25.700 km?) y el estrecho de Messina
tiene una anchura minima de 2 km. Las isobatas sugieren un superficie de unos
40.000 km? para el conjunto de Sicilia, Malta y Gozo durante un méximo glacial, aun-
que estarfa conectado con el continente y éste probablemente ha sido el caso durante
el viltimo y, posiblemente, peniltimo m4ximo glacial. La superficie méxima de la isla
(como tal isla) habra oscilado entre los dos valores indicados arriba. El levantamiento
de Sicilia data de la segunda parte del Pleistoceno medio, y la superficie anterior ha
sido probablemente menor que la actual. En el Pleistoceno temprano, la parte norte-
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central y la sur-este formaban islas distintas, con superficies mucho menores que de
la isla actual.

La secuencia faunistica de Sicilia ha sido muy discutida, pero parece que los pro-
blemas estdn resueltos (Di Maggio et al., 1999). Destacan las especies endémicas de
proboscideos: la pequefia Elephas mnaidriensis y la todavfa més pequefia £ lephas fal-
coneri. Inicialmente se ha interpretado las dos especies como un linaje que dismi-
nuye el tamaiio corporal, pero las dataciones indican que la especie mds grande es la
més reciente y ahora son interpretadas como dos especies que han descendido inde-
pendientemente de E. antiquus. En la figura 4.7 puede observarse la secuencia fau-
nistica (del norte) de Sicilia.

El Pleistoceno inferior es poco conocido y la edad de la fauna de Monte Pellegrino
incierta. El insectivoro Asoriculus es un elemento arcaico, que vivia en el continente
europeo hasta la transicién Plio-Pleistoceno. Ha entrado en las Baleares y en Corcega-
Cerdefia durante la Crisis del Messiniense, y no se puede excluir que aqui también
sea el caso. El ctenodactilido Pellegrinia es de origen africano.

Se asume que la unidad de Elephas falconeri empez6 hace unos 900 ka, coinci-
diendo con el primer glacial fuerte y el correspondiente nivel marino bajo. Adem4s coin-
cide con la aparicién de Elephas en Europa (1o que marca una edad méxima para esta uni-
dad). Leithia y Maltamys son lirones, y como el quelonio gigante Geochelone, los lirones
son comunes en ambiente insular. También lo es Crocidura, que sustituye a Asoriculus.
Esta fauna es muy endémica y destaca la ausencia de cérvidos, lo que implica una gran
distancia al continente. Como veremos més adelante en el caso de Carpazos, es probable
que cérvidos pudieran atravesar un brazo de mar de més de 30 km de anchura.

La siguiente unidad es la de Elephas mnaidriensis, que es de tamaio reducido,
pero més grande que E. falconeri. Crocidura esuae parece haber sobrevivido. Los
micromamiferos en ambiente insular parecen tener mayor posibilidad de sobrevivir a
una dispersién de una nueva fauna que los macromamiferos. Una novedad es la en-
trada de carnivoros como el leén, la hiena manchada y el oso pardo (Marra, 2003).
Los herbivoros son también algo mds diversos e incluye a cérvidos, bévidos y hipo-
p6tamos (Brugal, 1987; Caloi & Palombo, 1982; Gliozzi et al., 1983). La presencia
del le6n y de 1a hiena sugiere un breve contacto de la isla con el continente, o por lo
menos gran proximidad, lo que serd debido al levantamiento tecténico de la zona en
combinaci6n con el glacial OIS 6. No obstante, 1a fauna de esta unidad es endémica:
no hay perisodactilos, la fauna no es muy diversa y todos los herbfvoros son endémi-
cos a nivel especifico o subespecifico; todos han reducido el tamafio corporal. Parece
probable que la fauna haya cambiado gradualmente a lo largo de esta unidad. La re-
duccién de 1a superficie de la isla puede haber provocado la extinci6n de los carnivo-
ros grandes. De hecho, el le6n y la hiena no estdn ya en la siguiente unidad, mientras
que siguen varios elementos endémicos.

La unidad de Contrada Pianetti tiene varios elementos nuevos, pero sigue endé-
mico. Posiblemente este nuevo evento de dispersion es debido al periodo frio OIS 4.
La unidad de Castello tiene una datacién de 15 ka, lo que es muy préximo al iltimo
méximo glacial (OIS 2) y probablemente ha habido un contacto breve pero completo
con el continente. Se extinguen todas las formas endémicas. Los herbivoros que apa-
recen son normales. Es llamativo que los carnivoros que han podido entrar, con cer-
teza no han sobrevivido hasta tiempos histéricos. La entrada de Homo en Sicilia estd
registrada muy tardiamente.
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Sicilia ha sido considerada como posible via para intercambio faunistico entre
Europa y Africa. Por ¢jemplo para explicar la presencia de elementos europeos en la
zona de Tiinez, Argelia y Maruecos, como por ejemplo Cervus elaphus, Bos primige-
nius y Ursus arctos, pero también para la dispersién humana de Africa a Europa (ver
también la seccién sobre dispersiones a través del estrecho de Gibraltar). Las faunas
anteriores a las del fin del Pleistoceno medio tienen un alto grado de endemismo, in-
dicando un aislamiento importante, como hemos sefialado, con una distancia de, por
lo menos, unos 30 km al continente europeo, pero también al continente africano.
Estando tan aislada, no parece probable que Sicilia pueda haber servido de «puente».
De hecho, no hay presencia demostrada en esta época en Sicilia de ninguno de los ta-
xones que se supone que se pueden haber dispersado por esta via, incluso Homo.
Ademds, el alto grado de endemismo sugiere la ausencia de depredadores, por lo que
éste es otro argumento contra la presencia de carnivoros y Homo, puesto que hay in-
dicios de que Homo era un depredador ya muy temprano. Las faunas a partir del fin
del Pleistoceno medio (OIS 6) indican una gran proximidad a Europa, pero no hay
indicios de que la fauna africana podia cruzar el estrecho de Sicilia. Estas faunas con
carnivoros pueden haber coexistido con otro depredador, Homo, pero parece que la
presencia humana anterior al dltimo glacial es todavia muy discutida.

Capri, Pianosa y Jersey

La isla de Capri, cerca de Népoles, tiene una superficie de 10 km? y una distan-
cia de unos 5 km al continente. Ha sido separada del continente al final del Pleistoceno
medio y durante OIS 2-4 ha vuelto a tener una conexién intermitente. Se conoce una
fauna continental del territorio de esta isla, pero también un ciervo enano que ha sido
lamado Cervus elaphus tyrrhenicus. Esta subespecie debe haber vivido en la isla du-
rante un periodo de aislamiento (Capasso Barbato & Gliozzi, 1998; Palombo, 1985).

Pianosa es otra isla pequeiia, entre Elba y Cércega, con una superficie de menos de
300 km?. La distancia actual a Elba es menos que 15 km, Elba a su vez est4 a unos
10 km del continente y la distancia Pianosa-continente es cercana a 60 km. Se ha citado
un cérvido y un bévido endémico (Stehlin, 1929; Brugal, 1987).

La isla de Jersey tiene una superficie de unos 130 km? y estd a unos 25 km de
la costa de Francia. Durante los ultimos glaciales, la isla se ha unido al continente.
Durante el dltimo interglacial (OIS 5), una poblacién de Cervus ha quedado aislada
en la isla y se ha estimado que estos ciervos han reducido el peso corporal a una sexta
parte en menos que 6 ka (Lister, 1994).

Los tres casos son comparables en que han tenido durante un periodo muy
corto del Pleistoceno tardfo una fauna insular muy pobre que consistfa principal-
mente de ciervos enanos, Parece que ni depredadores y cazadores humanos han estado
presentes.

El arco insular Creta-Kdsos-Carpazos-Rodas

Los Peloponesos, Kizira, Potamés, Creta, K4sos, Carpazos y Rodas estdn situa-
das encima de una zona de subducci6én y forman un arco insular. En la actualidad la
distancia directa de los Peloponesos a la isla de Kizira es de unos 10 km, de esta isla
a Potamés unos 30 km, y de alli a Creta también casi 30 km. La distancia al conjunto
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de Carpazos y Kasos seria unos 40 km y desde alli a Rodas otra vez unos 40 km y de
Rodas a Turquia unos 16 km. Con las presentes isobatas y un nivel marino como en
el dltimo glacial las respectivas distancias serfan 0, unos 20, casi 30, unos 40, 0,40 y
6 km. Por la subduccién de la placa africana por debajo de este arco insular, la zona
tiene una tecténica muy activa y los movimientos verticales son muy ripidos en tér-
minos geoldégicos, de manera que estas distancias pueden haber sido muy diferentes
poco tiempo atras. En la actualidad, Creta tiene una superficie de unos 8.300 km?y
estd a unos 100, 200 y 300 km de los continentes europeo, asidtico y africano en li-
nea recta.

Los mamiferos fésiles de Creta han sido tema de muchas publicaciones (Dermitzakis
& Sondaar, 1979; Reese, 1996; De Vos, 1979, 1984). Las primeras faunas de Creta con-
sisten de muy pocos taxones. El miirido Kritinys podia ser un descendiente de Pracomys
(Berberomys) pomeli conocido del norte de Africa y de tamafio grande (un «gigante»).
Se reconoce varios grados evolutivos de Kritimys. Hippopotamus creutzburgi y Elephas
creticus son «enanos» y son posiblemente descendientes de animales que han venido
desde los Peloponesos o Turquia. El hipop6tamo no solamente es pequefio, sino que
parece hacerse gradualmente més pequefio. También tiene adaptaciones en el esqueleto
poscraneal que sugieren una locomocién sobre un suelo mds duro. Posiblemente han lle-
gado durante el primer glacial fuerte (OIS 22), lo que parece confirmado por la fecha
de entrada de Elephas en Europa (unos 900 ka) y la datacién més antigua para H. creutz-
burgi, que es de unos 846 ka (+ 20 %) (Reese et al., 1996).

A estas faunas siguen las faunas con Mus. Kritimys persiste un poco, pero tam-
bién desaparece, como Hippopotamus creutzburgi y Elephas creticus. Mus no se hace
tan grande como Kritinmys. Aparece otra especie de Elephas que tampoco se hace tan
pequefio como su predecesor en la isla. Las otras nuevas formas que aparecen son co-
munes en el ambiente insular: cérvidos, una nutria y el insectivoro Crocidura. Existen
varias dataciones de estas faunas y encajan en el rango 22-152 ka, y parece probable
que este cambio faunistico haya ocurrido durante el peniiltimo glacial (OIS 6).

La sistemética de los ciervos es muy confusa; no existe consenso sobre el ni-
mero de especies, ni sobre sus afinidades. Han sido atribuidos a Megaloceros (o un
género similar), Eucladoceros (o un género similar), Cervus, Dama (o un género si-
milar) y han sido introducidos los nombres Candiacervus y Leptocervus. Existen dos
tipos bésicos de astas, un tipo con varios candiles anteriores, como es comiin en Cervius
y Eucladoceros. Eucladoceros ha desaparecido alrededor de la transicion Pleistoceno
inferior-medio. Este tipo de astas tienen la superficie rugosa, como es comin en Cervus
elaphus. Parece probable que parte de los ciervos de Creta desciendan de Cervus ela-
phus. El tipo de asta es fundamentalmente diferente, tiene el candil basal muy bajo en
algunos ejemplares, como en Dama, pero estd reducido por completo en otros (se re-
duce en Dama dama, y llega a desaparecer en Dama mesopotamica). Queda un resto
de palmacién, y un candil posterior pequeiio algo més alto que el segundo candil. Esta
morfologia es muy tipica de Dama. Otros tipos de astas se dejan derivar de este mo-
delo. Existen unos 5 tipos de metdpodos, los dos mds pequefios son muy abundantes
como las astas tipo Dama y los tres mds raros son como las astas tipo Cervus. La fi-
gura 4.8 da una posible relacién entre estas especies.

Las estimaciones del nimero de especies contempordneas de ciervos varian hasta
un mdaximo de seis, ¢l minimo no puede ser menos de dos. Esta abundancia de ru-
miantes llena probablemente todos los nichos mds «atractivos», es decir de las tallas
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ideales. Quizds por esta raz6n los roedores no se han convertido en «gigantes», ni los
elefantes en «enanos».

Las dataciones mds recientes de esta fauna ya se aproximan al Holoceno. Parece
que la aparicién humana est4 relacionada con un cambio total de la fauna y una extin-
cién casi completa de la fauna endémica. El inico mamifero de todas estas especies en-
démicas que sigue existiendo hoy en dia es Crocidura zimmermanni (Reumer, 1995).

Carpazos tiene en la actualidad una superficie de unos 290 km?, pero estd muy
préximo a K4sos y es probable que estas islas se hayan unido durante los dltimos gla-
ciales teniendo una superficie total de unos 400 km?2. Carpazos tiene dos especies de
ciervos (Kuss, 1975) con astas como los de Creta atribuidos a Cervus, pero estdn aso-
ciados a unos metdpodos muy reducidos y robustos. Las dos especies, Cervus ceri-
gensis y C. pigadiensis, forman posiblemente un linaje con reduccién de tamafio pro-
gresivo, Cervus cerigensis es conocida también de Késos. Un resto de ciervo de Carpazos
ha sido datado en 14.320 20 y parece probable que Creta y Carpazos-K4sos han sido
separados desde antes de esta fecha. Los reptiles actuales de estas islas son parecidos
a los de Creta o de Rodas, sugeriendo continuidad o proximidad durante el Pleistoceno,
probablemente anterior a la fase de separacion indicada por los ciervos.

Rodas es una isla grande con una superficie de unos 1.400 km?. Una fauna del
final del Plioceno es continental, pero en la del Pleistoceno se conoce un Elephas de
tamaifio reducido (Dermitzakis & Sondaar, 1979).

La primera fauna de Creta parece muy aislada, con hipos y elefantes muy endé-
micos, pero la siguiente fauna, con ciervos, sugiere una distancia menor a los Peloponesos
o Anatolia. Parece dificil que los ciervos hayan llegado a la isla con las distancias ac-
tuales. Tampoco parece probable que los ciervos hayan utilizado islas intermedias como
«stepping stone», porque las distancias parecen demasiado grandes para una «pendel
route», y un modelo de miltiples «sweep stakes» parece poco probable (una vez
cambiado en un enano, serfa més dificil cruzar otro brazo de mar de unos 40 km).
Quizds parte del arco insular ha sido levantado més durante un perfodo durante la se-
gunda parte del Pleistoceno medio. Esto explicarfa también las relaciones de la her-
petofauna actual de Carpazos. Tales movimientos verticales pueden ser provocados
por variaciones en los movimientos de la placa Africana que estd subduccido.

Las islas griegas al norte del arco insular

La zona del mar Egeo ha sido tierra en el Mioceno, y muchas islas como Imbros,
Chios, Lesbos, Kos, Kithira y Eubea tienen faunas del Plioceno final o del Pleistoceno
que son continentales (Dermitzakis & Sondaar, 1979). Esto sugiere que el hundimiento
de esta zona es un proceso muy reciente, que puede estar relacionado con la tectonica
del arco insular descrito antes.

Tilos es una isla pequefia que estd a una distancia de 20 km a Anatolia. En
Charkadio Cave se han encontrado Elephas de tamaiio reducido en capas sobre capas
con fauna de cardcter continental, con Ursus. Los proboscideos enanos han sido da-
tados en 4.390 £ 600 y 7.090 * 680 afios. Naxos tiene un Elephas enano y un Apodemus
grande. Delos y Serifos tienen Elephas enanos y Amorgos tiene un ciervo enano pa-
recido a algtin ciervo de Creta. Un resto de proboscideo de Kythnos ha sido datado en
9160 + 240 BP. Todos estos registros son probablemente del Pleistoceno final y Holoceno
(Dermitzakis & Sondaar, 1979).
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Estas faunas endémicas sugieren un aislamiento relativamente grande de estas
islas durante el Pleistoceno tardio y Holoceno. También sugieren una llegada sor-
prendentemente tardfa de Homo en estas islas.

Chipre

Chipre es una isla relativamente grande con una superficie de unos 9.250 km? y
una distancia de unos 70 km al continente en la actualidad y unos 65 km durante un
periodo glacial. La isla no ha tenido contacto con el continente, que puede haber per-
mitido la entrada de una fauna terrestre y los animales que han llegado lo han hecho
por «sweep stake». Aunque la isla tiene un tamafio que permitiria una fauna relativa-
mente diversa, incluyendo a carnivoros relativamente grandes, estos animales no han
llegado. La fauna insular conocida incluye a elefantes enanos Elephas cypriotes € hi-
pop6Gtamos enanos Phanourios minor (Boekschoten & Sondaar, 1972; Held, 1992;
Houtekamer & Sondaar, 1979; Simmons, 1999).

Sobre todo el hipopétamo es bien conocido. El estudio de las facetas articulares
de los metdpodos y falanges demuestra un cambio de plantigrado a digitigrado. La
postura plantigrada aumenta la superficie que soporta el peso del animal y es una
ventaja en suelos blandos (lo que es comiin en ambiente fluvial), mientras la postura
digitigrada es ventajosa para la locomocidn sobre superficies duras. Ademds se han
acortado los elementos distales, lo que resulta en una locomocién mds lenta, pero ener-
géticamente mds eficaz. Estos cambios son adaptaciones a una vida terrestre sin de-
predadores. Las fechas de fésiles datados de esta especie estdn generalmente alrede-
dor de 10 ka, y los extremos en los rangos 22-15 y 5-8 ka (con un rango de inseguridad
largo) y una fecha que cae fuera (entre 2.400-3.600 afios). Estas fechas son compati-
bles con un modelo de «colonizacién» durante el Gltimo méximo glacial, aunque no
se puede excluir una presencia anterior, en tal caso probablemente desde un glacial an-
terior. Lo mismo puede suceder también con el elefante enano.

Otros mamiferos conocidos de Chipre han sido introducidos por Homo e inclu-
yen al jabali Sus scrofa, el gamo Dama mesopotamica, 1a jineta Genetta genetta y un
ratén Mus cf. macedonicus y apuntan més a una introduccién desde Asia que desde
Europa.

Existen yacimientos con gran acumulacién de huesos de hipop6tamo enano. Parte
de los huesos estdn quemados y han sido encontrados junto a industria litica. En es-
tos yacimientos aparecen también animales que parecen ser introducidos por Homo
sapiens. Todo apunta a que la fauna endémica se ha extinguido poco después de 1a lle-
gada de esta ltima especie.
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