Resumen

Los hiénidos, miembros de la familia Hyaenidae, tienen una distribucion cronoldgica en el regis-
tro fdsil espafiol relativamente constante a lo largo del Plioceno y Pleistoceno, aunque su distri-
bucidn geografica es discreta hasta el inicio del Pleistoceno medio. Distintos géneros y especies
han formado parte de los ecosistemas ibéricos durante los ultimos dos millones y medio de afios.
El Plioceno superior esta caracterizado por dos especies, una de habitos cazadores
(Chasmaporthetes lunensis) y otra netamente carrofiera (Pachycrocuta perrieri), presentes en
escasas localidades de la geografia ibérica. Las novedades paleontoldgicas indican que duran-
te el Plioceno superior terminal (ca. 2,0 Ma BP) se produce un recambio en las especies de hié-
nidos, constatado en yacimientos del sureste peninsular, con la incorporacion de Hyaena brun-
nea y de Pachycrocuta brevirostris, que en ningun caso coexisten con las formas previas en el
registro ibérico conocido hasta la actualidad. P. brevirostris perdura, siendo el unico representan-
te de la familia durante gran parte del Pleistoceno inferior, hasta su sustitucion en las paleomas-
tocenosis peninsulares por Crocuta crocuta poco después del final del Epivillafranquiense (0,9
Ma BP). De esta forma, los representantes fdsiles de la hiena manchada actual son los hiénidos
mayoritariamente registrados en los yacimientos espafoles a lo largo del Pleistoceno medio y
superior, bajo distintas variedades, pero con una distribucion ubicua en la Peninsula Ibérica. La
anatomia de la denticidn yugal inferior de los distintos representantes espafioles de la familia es
clara, de forma que se presenta una sencilla clave que permite caracterizar taxondmicamente
los restos fdsiles de individuos pertenecientes a los distintos géneros o especies que han habi-
tado en los territorios analizados a lo largo de poco mas de dos millones de anos.
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Abstract

Hyaenids, members of family Hyaenidae, have a relatively constant chronological distribution
along the Pliocene and Pleistocene in the Spanish fossil record, though its geographical distribu-
tion is discreet up to the beginning of the Middle Pleistocene. Different genera and species have
formed a part of the Iberian ecosystems during the last 2,5 millions years. The Upper Pliocene is
characterized by two species, a hunter one (Chasmaporthetes lunensis) and a scavenger one
(Pachycrocuta perrieri), presents in few localities of Iberian geography. The paleontological
investigations indicate that during the late Upper Pliocene (ca. 2,0 million years ago) a change is
produced in the hyaenid species, stated in deposits of the peninsular south-east, with the incor-
poration of Hyaena brunnea and Pachycrocuta brevirostris, which in no case they coexist with
the previous forms in the Iberian record known up to the current day. P. brevirostris lasts, being
the only representative of the family during great part of the lower Pleistocene, up to the substi-
tution in the peninsular paleomastocenosis for Crocuta crocuta soon after the end of the
Epivillafranchian (0,9 Ma BP). Of this form, the fossil representatives of the current spotted hyena
are the best recorded hyaenids present in the Spanish deposits along the Middle and Upper
Pleistocene, under different varieties, but with ubiquitous distribution in the Iberian Peninsula.
The anatomy of the lower jugal dentition of the different Spanish representatives of the family is
clear, so that one presents a simple key that allows to characterize taxonomically the fossil
remains of individuals belonging to the different genera or species that have lived in the territo-
ries analyzed along little more than two million years.

Keywords: Hyaenids, Pliocene-Pleistocene, Spain, Anatomy, Lower teeth.
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INTRODUCCION: DISTRIBUCION TEMPORAL Y
ESPACIAL

Los hiénidos (familia Hyaenidae) son carnivoros en su
mayoria caracterizados por una denticidon modificada para
la intervencion sobre los tejidos duros del esqueleto de los
mamiferos, esto es, sobre los huesos. Las especies que
constituyen esta familia son mayoritariamente carrofieras,
aunque parece que en el pasado han existido también
especies con habitos cazadores, como ocurre con los
representantes del género extinto Chasmaporthetes
(=Euryboas). No son muchas las especies de hiénidos pre-
sentes en el registro Plioceno-Pleistoceno espanol, pero si
resultan altamente significativas por los resultados de su
actividad recolectora y modificadora sobre las asociaciones
oseas, de tal forma que han sido responsables de la forma-
cion de yacimientos tan excepcionales como Fonelas P-1 o
Venta Micena.

El tramo final del Plioceno (3,1-2,1 Ma -millones de
afos-) se caracteriza por la coexistencia de dos especies
de hiénidos en las paleomastocenosis espafnolas, dentro
de las zonas MNQ16-MNQ17: Pachycrocuta perrieri (anti-
gua Hyaena perrieri), con patrones anatomicos netamente
adaptados al carrofieo, y Chasmaporthetes lunensis, o
“hiena corredora”, mas gracil que la anterior y que muestra
caracteres anatomicos en el craneo y en las extremidades
menos especializados que en los demas hiénidos, muy
semejantes a los observados en el primer representante de
la familia, el género vallesiense Protictitherium (Arribas y
Antdn, 1997).

Ambos géneros, Chasmaporthetes y Protictitherium,
presentan una denticion mas primitiva, de aspecto mas feli-
noide, que la de los hiénidos anatémicamente modernos.
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Por otra parte, ambos géneros comparten un disefio
estructural de sus extremidades (por ejemplo, en la tibia),
cuyas implicaciones funcionales se traducen en una exten-
sion eficaz del pie y en un impulso potente del mismo hacia
delante durante la locomocion. Esta adaptacion a la carre-
ra contrasta con la anatomia observada en la tibia de los
géneros que muestran habitos netamente carroferos,
como Hyaena y Crocuta, en los cuales las articulaciones
tienden a ser mas aplanadas, con lo que se ve favorecida
la estabilidad corporal. Este hecho ha sido relacionado con
el transporte de porciones pesadas de carrofia (Turner y
Antdn, 1996). La informacidn paleontoldgica que dispone-
mos en la actualidad parece indicar que tanto
Pachycrocuta perrieri como Chasmaporthetes lunensis se
extinguen en Espafa antes del fin del Plioceno (dentro de
la zona MNQ17), aunque en otros paises (p.e. ltalia) podri-
an llegar a alcanzar la zona MNQ18.

A finales del Plioceno, en cronologias proximas a los
2,0 Ma de antigtiedad (en la zona MNQ18), un nuevo hié-
nido aparece en el registro paleomastoldgico espafol. Se
trata de Pachycrocuta brevirostris, la gran hiena de hocico
corto, que presenta registro hasta el Pleistoceno medio en
Europa (0,5 Ma), aunque su distribucion en Espafia no
parece sobrepasar el Iimite Pleistoceno inferior-medio,
puesto que hasta el momento nunca se han encontrado
sus fdsiles en yacimientos mesopleistocenos, limitandose
su registro a finales del Plioceno y al Pleistoceno inferior.
Hasta el afio 2000, P. brevirostris habia sido identificada en
los siguientes yacimientos espafioles, todos ellos del
Pleistoceno inferior (aunque el primero de ellos podria pre-
sentar una combinacion de fosiles mezclados de taxones
del Plioceno superior, Pleistoceno inferior y primera mitad
del Pleistoceno medio): Cueva Victoria (Murcia), Venta
Micena (Granada), Pontdn de la Oliva (Madrid; estos fdsi-
les no han sido descritos ni figurados adecuadamente) e
Incarcal (Gerona) (ver Arribas y Palmqvist, 2001). La cita
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Fig. 1. Imagen satélite de la Peninsula Ibérica en la que se indica la posicidon de los yacimientos paleontoldgicos espafioles mas relevan-
tes con registro fosil de hiénidos plio-pleistocenos. Se pueden realizar las siguientes consideraciones generales, en relacion con la distri-
bucion geografica de las distintas especies: i) los hiénidos pliocenos Chasmaporthetes lunensis y Pachycrocuta perrieri han sido identifi-
cados hasta la actualidad en yacimientos generados al aire libre, bien en unidades de relleno de cuencas continentales, bien en unidades
volcano-sedimentarias. No se puede descartar una distribucion geografica mas amplia, sobre todo para P. perrieri (dados sus habitos carro-
fieros), asociada a paleokarst que en la actualidad se encuentran cubiertos por unidades cuaternarias y que son, por tanto, invisibles para
la investigacion paleontoldgica; ii) igualmente, no se puede descartar una mayor distribucidn geografica de las poblaciones de los repre-
sentantes del género Hyaena (unicamente identificado hasta el momento en el Plioceno superior terminal de la Cuenca de Guadix y en el
nivel karstico TD8 de Atapuerca), aunque el escaso registro -fésil y actual- conocido de los representantes de este género en el Viejo
Mundo indica que, como hoy dia, las poblaciones de las especies de este género habrian de ser pequenas y deberian ocupar un papel
ecoldgico secundario en las distintas mastocenosis a lo largo del tiempo; iii) con la incorporacion de P. brevirostris a los ecosistemas ibé-
ricos hace 2,0 Ma se verifica la presencia de los hiénidos indistintamente en las llanuras de las cuencas continentales y en los elevados
relieves de las cordilleras en que se desarrollaron los sistemas karsticos del inicio del Cuaternario (su registro es también escaso pues los
depdsitos que pueden contener sus restos son muy antiguos y bien todavia no son accesibles debido a que no se ha producido la nece-
saria erosion remontante y el vaciado de las cuencas continentales, o bien se encuentran en karst todavia cubiertos y, por tanto, inaccesi-
bles); iv) con Crocuta se generaliza la presencia de los hiénidos en el registro paleontoldgico espanol gracias a sus habitos cavernicolas
parciales, por lo que sus fdsiles o las evidencias de su actividad en la alimentacion son relativamente frecuentes en los depdsitos karsti-
cos “modernos”, esto es, accesibles y susceptibles de ser estudiados (destacan la presencia de fdsiles de Crocuta en los yacimientos de
origen antrdpico de los karst de la Cordillera Bética y, esencialmente, la abundancia de cubiles de hiena en las estribaciones del Sistema
Central espanol, territorio que puede ser considerado como la “tierra de las hienas” durante el Pleistoceno medio y superior); y v) es razo-
nable pensar que todos los hiénidos aqui tratados, especialmente las poblaciones de Crocuta dada su ecologia, tendrian una mayor dis-
tribucion geografica que la que el registro paleontolégico muestra, habitando desde zonas costeras al nivel del mar, llanuras en variados
contextos ambientales y zonas de montafa hasta los 2.000 m.s.n.m. (su registro local, como siempre ocurre, depende de los pasados pro-
cesos geoldgicos y ambientales en los que la sedimentacion venza a la erosion, y no se verificase esa relacion en sentido contrario -como
ocurre de forma sistematica en territorios de sustrato igneo o metamdérfico, por ejemplo-).
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de P. brevirostris del yacimiento Plioceno de Almenara 1
(Casablanca 1; Castellon) queda fuera del andlisis hasta
que dichos materiales sean publicados (descritos, discuti-
dos y figurados) de forma adecuada. La investigacion de
las unidades fosiliferas del entorno de Fonelas, iniciada en
el ano 2001, ha permitido la identificacion de fdsiles de P.
brevirostris en los yacimientos de Fonelas P-1 y Fonelas
SCC-1, ambos del Plioceno superior terminal (2,0 Ma),
constituyendo la cita mas antigua conocida de esta especie
en el continente europeo (Arribas et alii, 2004; Arribas y
Garrido, 2008).

Es evidente que esta especie presenta las mayores
dimensiones conocidas del registro fosil de la familia; ahora
bien, sus dimensiones corporales no guardan una relacion
directa con el tamafo del craneo. En definitiva, se trata de
una especie de mayor tamano que el resto de especies
actuales y fosiles, con una potencia muscular en su esque-
leto craneal netamente mayor que la de cualquiera de
las otras especies conocidas, pero con una tibia com-
parativamente mas pequena. Esto parece sugerir un estilo
de vida menos cursorial que el de otros hiénidos, pues la
reduccion de la tibia en los representantes de esta familia
generalmente parece ofrecerles una mayor estabilidad en
la locomocion y es una de las adaptaciones que les
permite acarrear grandes piezas de caddveres (Turner y
Antdn, 1996). Por otra parte, en otros estudios se concluye
que las evidencias anatdmicas sugieren para P. brevirostris
un estilo de vida similar al de las hienas manchadas del
Pleistoceno superior europeo, por su capacidad de acumu-
lar restos dseos en sus cubiles. Esta semejanza en los
habitos de ambos grupos de hienas tendria su confirma-
cion en la similitud observada al analizar los resultados de
su comportamiento, es decir, en la actividad recolectora e
intensamente modificadora sobre las asociaciones dseas
conservadas en los yacimientos del Pleistoceno (Arribas,
1999).

Asi pues, parece ser que P. brevirostris es el hiénido
mejor adaptado para el carrofeo (tanto por el gran tamafio
craneal y dental, como por la elevada potencia muscular) y
para el transporte de los fragmentos esqueléticos de los
cadaveres de los animales que les sirvieron de alimento
(Arribas y Palmqvist, 1998). El carrofieo activo realizado
por los representantes de esta especie es altamente selec-
tivo, como se ha puesto de manifiesto recientemente, pues
parece ser que no fue un eficiente predador pero si carro-
fieaba las presas cazadas por los macairodontinos y los
perros salvajes, transportando a sus cubiles los cadaveres
completos o los miembros de los ungulados en funcién de
sus dimensiones corporales, y alimentandose de ellos mas

por el contenido en grasa y médula de cada uno de sus ele-
mentos 0seos, que por las porciones de tejidos blandos
conservadas. P. brevirostris es considerada un agente tafo-
ndmico concentrador de grandes cantidades de huesos y
formador, por tanto, de importantes yacimientos paleomas-
toldgicos (Arribas y Palmqvist, 1998, 2001; Arribas, 1999;
Boaz et alii, 2000; Palmqvist y Arribas, 2001; Mazza et alii,
2004).

Por otra parte, la especie Hyaena brunnea o hiena
parda, restringida hoy dia al sur del continente africano,
sabemos que form¢ parte de los ecosistemas ibéricos
durante parte del Plioceno superior terminal. Hasta el des-
cubrimiento de Fonelas P-1, el registro fdsil conocido de
hiena parda procedia de yacimientos africanos del
Pleistoceno inferior de Sudafrica (1,6-0,7 Ma) y del
Pleistoceno medio de Kenia (0,7-0,4 Ma), como se vera
mas adelante. El hallazgo de Hyaena brunnea en Fonelas
P-1 representa por tanto la primera cita conocida de este
taxon fuera del continente africano (Garrido, 2006; Arribas
y Garrido, 2008). No son muchos los autores que han estu-
diado la ecologia de la hiena parda actual, aunque ésta ha
quedado expuesta en numerosos trabajos (Owens y
Owens, 1979; Skinner y van Aarde, 1981, 1991; Mills, 1982
ayb, 1983 ay b, 1984, 1987, 1989; Skinner et alii, 1995;
Mills y Hofer, 1998). Los representantes actuales de esta
especie tienen un peso medio de unos 40 Kg, siendo los
machos ligeramente mas grandes que las hembras. A dife-
rencia de las hienas manchadas, las hienas pardas actua-
les son de habitos mas solitarios, aunque viven en clanes
compartiendo un territorio comun, alimentandose juntas de
los grandes cadaveres. La mayor parte de su dieta esta for-
mada por carrofia, aunque también se alimentan de peque-
fos mamiferos, insectos, huevos y aves. Su alimentacion
estd ademas complementada por materia vegetal, particu-
larmente fruta. En las poblaciones mds proximas a la costa
se alimentan fundamentalmente de cangrejos, peces y
focas. Frecuentemente las hienas pardas actuales guardan
el exceso de comida entre los arbustos o en agujeros exca-
vados en la tierra, y recuperan los despojos en las 24 horas
siguientes. La organizacion social dentro de un clan es
basicamente la misma que en C. crocuta, aunque los cla-
nes estan formados por menor numero de individuos. La
diferencia mas significativa entre las dos especies es el
comportamiento de cria en el cubil, ya que hienas pardas
transportan hasta alli fracciones de los cadaveres carrofie-
ados, lo que no suelen hacer las hienas manchadas (Mills,
1982b). El resultado de este comportamiento es que la
carne forma una parte mas importante de la dieta en los
cachorros de hiena parda que en las hienas manchadas.
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Fig. 2.- Distribucion en el tiempo de las distintas especies de hié-
nidos que habitaron los ecosistemas espafioles durante los ultimos
2,5 Ma, aproximadamente. El Plioceno se caracteriza por la coe-
xistencia de dos especies a lo largo del tiempo: las mastocenosis
mas antiguas estan constituidas por la asociacion de
Chasmaporthetes lunensis + Pachycrocuta perrieri; mientras que
las del final del Plioceno muestran un importante recambio en la
composicion del grupo de los hiénidos por la incorporacion de
Pachycrocuta brevirostris + Hyaena brunnea. P. brevisrostris es el
unico hiénido identificado en el Pleistoceno inferior hasta el final
del Epivillafranquiense, cuando es sustituido en las asociaciones
por Crocuta, taxdn que presenta a partir de entonces poblaciones
permanentes en Iberia hasta hace aproximadamente 10.000 afios
(los yacimientos citados dentro del Pleistoceno superior no estan
necesariamente situados en orden cronoldgico). Como se observa
en la figura, la mayoria del registro de hiénidos del Plioceno y del
Pleistoceno inferior se localiza en yacimientos “al aire libre”, mien-
tras que todo el registro de Crocuta durante el Pleistoceno medio
y superior (excepto en un caso) se localiza en contexto karstico. Si
evaludsemos la presencia de Crocuta en el Cuaternario esparol,
sin tener en consideracion su registro en karst, diriamos que no fue
una especie importante en los ecosistemas cuaternarios, cuando
la bondad del registro karstico indica todo lo contrario. El andlisis
de la distribucion espacial y temporal de este tipo de taxones ha de
ser realizado con la conciencia de que solo disponemos de una
aproximacion muy parcial al registro fosil (mejor o peor accesibili-
dad fisica a las unidades estratigraficas potencialmente fosilife-
ras), y que éste viene condicionado taxativamente por los proce-
sos geoldgicos y climaticos que favorecen o inhiben la formacion
de yacimientos paleontoldgicos, no solo por la distribucion espacial
original de las especies.

En las zonas donde cohabitan con las hienas manchadas
(C. crocuta), éstas ultimas dominan sobre las hienas par-
das, reduciendo en ocasiones su numero y area de distri-
bucion (Mills y Hofer, 1998).

De nuevo, y casi coincidiendo con otro
(Pleistoceno inferior-medio), aparece en Europa otro repre-
sentante de la familia Hyaenidae. En esta ocasion se trata
de Crocuta crocuta, la hiena manchada africana, que tiene
su primer dato en el Pleistoceno inferior terminal de
Atapuerca TD4 (Garcia y Arsuaga, 1999). En otros paises
europeos (por ejemplo, en Alemania) continua el registro de
P. brevirostris, que puede coexistir con Crocuta o con
Hyaena prisca. En Espana las cosas parecen ser algo dife-
rentes. Desde el inicio del Cuaternario, sdlo hay, en general,
registro de un hiénido en cada intervalo temporal, y asi
parece ocurrir de nuevo a partir del Pleistoceno medio.
Crocuta es por el momento el unico hiénido descrito en las
asociaciones mesopleistocenas (aunque recientes datos
inéditos de 2009 sefalan la presencia del género Hyaena
en el nivel mesopleistoceno TD8 de Atapuerca), estando
representado por una variedad gracil, Crocuta crocuta inter-
media, caracterizada por una denticion que resulta relativa-
mente pequena al ser comparada con la de los representan-
tes posteriores de esta especie. En Esparia se han localiza-

limite
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do fdsiles de C. crocuta intermedia en los yacimientos de
Atapuerca TD8, Cueva del Congosto, Cuevas de Pedraza
(Cueva de la Griega, Cueva de Antonio Lopez y Cueva de
la Puerta de la Villa), Villacastin y Pinilla del Valle, entre
otros. Se conoce un craneo inédito asignable a esta varie-
dad procedente del yacimiento salmantino de la Cueva del
Cocoliso (Figs. 1y 2, ver Arribas y Palmqvist, 2001).

La anatomia de los representantes de esta especie se
mantiene estable a lo largo del Pleistoceno medio, hasta el
transito medio-superior, donde los ejemplares adquieren
progresivamente un mayor tamano y muestran modificacio-
nes estructurales en la arquitectura de su denticién yugal,
esencialmente en la extension de las superficies ocupadas
por el protocdnido y el taldnido en el cuarto premolar infe-
rior. Por tanto, poco después del inicio del Pleistoceno supe-
rior ya esta presente la variedad Crocuta crocuta spelaea, la
hiena de las cavernas. Esta es una de las especies mas
caracteristicas de la primera mitad de este periodo, puesto
que parece que tuvieron un gran éxito en su adaptacion a
las condiciones climaticas extremas de la ultima de las gla-
ciaciones (Wurm; entre los estadios isotopicos 6y 4) y a un
modo de vida cavernicola parcial. Su presencia en los yaci-
mientos espafoles es muy significativa, especialmente en
los yacimientos del entorno del Sistema Central espafiol,
estando sus restos registrados hasta hace aproximadamen-
te 10000 afios en la granadina Cueva de las Ventanas,
momento en el que se produce su desaparicion definitiva
del registro fosil de Europa occidental. En Espafa se han
encontrado fosiles de C. crocuta spelaea en los siguientes
yacimientos (se indican los mas significativos): Carihuela
inferior, Cabezo Gordo, Cova Negra, Abric Romani, Morin,
Valdegoba, Los Casares, Cueva del Buho, Pinarillo-1,
Pinarillo-3, Cueva de Los Torrejones, Cueva de las Hienas,
Lezetxiki Ill, en Morin gravettiense y en la Cueva de las
Ventanas (Figs. 1y 2, ver Arribas y Palmqvist, 2001).

IDENTIFICACION

Si bien, como se ha mencionado previamente, en los eco-
sistemas pretéritos espafoles han habitado distintos tipos
de hiénidos, en este apartado se desglosaran aspectos
anatomicos y taxondmicos sobre dos de los géneros
menos conocidos por los especialistas ibéricos:
Pachycrocuta y Hyaena. Debido a que la anatomia de los
géneros Chasmaporthetes y Crocuta es muy clara e incon-
fundible en su analisis con otros géneros de hiénidos, y se
encuentra sdlidamente caracterizada (p.e. Viret, 1954;
Kurtén y Werdelin, 1988; Werdelin et alii, 1994; Antdn et
alii, 2006; y numerosas referencias de la especie actual,
Crocuta crocuta), no se incide de manera tan exhaustiva en

las claves para su identificacion, aunque han sido incluidas
para su comparacion con otros géneros en la figura 3.

Género Pachycrocuta Kretzoi, 1938

El registro fosil del género Pachycrocuta se encuentra res-
tringido al Viejo Mundo, encontrandose sus fdsiles en
numerosos yacimientos de Eurasia y Africa, en cronologias
comprendidas entre el Ilimite Mio-Plioceno y finales del
Pleistoceno inferior o principios del Pleistoceno medio.

Los representantes del género Pachycrocuta estan
caracterizados por presentar un craneo muy voluminoso,
con maxilares altos. La férmula dentaria es 3/3 1, 1/1 C, 4/3
P, 1/1 M. En cuanto a la denticidn superior P2 y P3 presen-
tan un contorno oclusal ligeramente bilobulado, con un
paracono reducido a un pequefio engrosamiento del cingu-
lo basal, mas grueso en P3, y un pequerio denticulo tras el
protocono. En la mandibula la apdfisis angular es corta y
robusta. El margen superior del cdndilo mandibular se sitia
en un nivel por encima de la superficie oclusal de los ele-
mentos dentarios yugales. En P, y P3 apenas se observa
paraconido (cuspide accesoria anterior: C.A.A.), mientras
que en P, esta cuspide se encuentra desarrollada e indivi-
dualizada (Fig. 3). P; es masivo y presenta un aspecto
“crocutoide” al tener un didmetro buco-lingual (DBL) muy
grande en relacion a su diametro mesio-distal (DMD), mos-
trando asi una seccion subcuadrada en vista oclusal. La
longitud de P, es netamente menor que la longitud de My,
y en este M, es posible observar un trigénido desprovisto
de metaconido y un talénido corto con cuspides reducidas,
tal como se observa en la figura 3 (Howell y Petter, 1980;
Arribas et alii, 2003; Garrido y Arribas, 2008).

Las hienas carrofieras del Plioceno y Pleistoceno del
Viejo Mundo fueron incluidas de manera cambiante en los
géneros Hyaena y Crocuta, hasta que en 1938 Kretzoi pro-
pone una nueva terminologia, utilizando el género
Pachycrocuta para las especies clasificadas anteriormente
como Hyaena sinensis y Hyaena brevirostris, y el género
Pliocrocuta para aquellos ejemplares clasificados previa-
mente como Hyaena perrieri.

A continuacion se aporta una breve introduccion histori-
ca sobre el desarrollo nomenclatural que han sufrido este
tipo de hiénidos en los distintos continentes, ya que su evo-
lucidn podria resultar algo confusa debido a los numerosos
cambios terminoldgicos que han protagonizado a lo largo
de la historia de su investigacion.

En el continente europeo, en 1828 Croizet y Jobert dis-
tinguen dos especies de hienas entre los fdsiles pliocenos
de Etouaires, clasificandolas como Hyaena arvernensis y
Hyaena perrieri. Afos mas tarde, Depéret (1890) describe
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la hiena rusciniense de Serrat d’en Vaquer en el Rousillon
francés, creando para este ejemplar una nueva variedad o
subespecie a la que denomina Hyaena arvernensis “raza”
pyrenaica. En 1954 Viret revisa los fdsiles de Etouaires e
identifica en este yacimiento una unica especie de hiena a
la cual renombra, debido a su afinidad con la hiena man-
chada actual, como Crocuta perrieri, presente también en
el yacimiento de Saint Vallier. Viret reconoce a su vez las
diferencias existentes entre el material que Croizet y Jobert
habian atribuido a H. arvernensis y el material descrito por
Depéret como H. arvernensis pyrenaica, dandole a esta
dltima el nombre de Hyaena donnezani. Por antigliedad,
Hyaena pyrenaica tendria validez sobre la especie pro-
puesta por Viret, H. donnezani, por lo que la hiena del rus-
ciniense es actualmente clasificada como Pachycrocuta
pyrenaica.

En posteriores trabajos no se reconoce el género
Pliocrocuta propuesto por Kretzoi para Crocuta perrieri,
atribuyendo la forma de Saint Vallier a la especie
Pachycrocuta perrieri (Ficcarelli y Torre, 1970; Howell y
Petter, 1980). Sin embargo, autores como Werdelin y
Solounias  (1991) distinguen entre los géneros
Pachycrocuta y Pliocrocuta, y curiosamente no aceptan la
validez de P. pyrenaica, sinonimizando esta especie con
Pliocrocuta perrieri.

Por otra parte, en el ano 1846, Aymard cita por primera
vez la presencia de una nueva especie de hiena en el yaci-
miento francés de Sainzelles, Hyaena brevirostris, cuyos
materiales son descritos afios mas tarde por Boule (1893).
Como ya se ha comentado previamente, estos materiales
son reclasificados por Kretzoi (1938) en el género
Pachycrocuta.

En el continente asidtico, los especimenes de Hyaena
sinensis descritos en Nihowan por Teilhard de Chardin y
Piveteau (1930) y aquellos clasificados como Hyaena licen-
ti por Pei (1934) en Choukoutien, son sinonimizados y atri-
buidos por Ficcarelli y Torre (1970) a la especie
Pachycrocuta sinensis. Posteriormente otros autores han
considerado a P. sinensis como los representantes orienta-
les de la especie europea P. brevirostris (Werdelin y
Solounias, 1991; Werdelin, 1999), aunque anteriormente ya
Kurtén (1956) habia propuesto la sinonimia entre la especie
europea P. brevirostris, la asiatica P. sinensis y la especie
descrita por Dubois (1908) en Java, Hyaena bathygnatha.
Howell y Petter (1980) clasifican los ejemplares asiaticos
como subespecies de P. brevirostris, reconociendo los taxo-
nes P. brevirostris sinensis y P. brevirostris licenti.

En cuanto al continente africano, Ewer describe en
1954 la especie Hyaena bellax en el yacimiento de

Kromdraai A. Este nuevo taxdn es posteriormente incluido
por varios autores en el género Pachycrocuta (Ficcarelli y
Torre, 1970; Howell y Petter, 1980; Turner, 1986). P. bellax
podria agrupar a su vez los ejemplares asiaticos descritos
como Hyaena felina Bose, 1880 en Siwaliks y Hyaena
arambourgi Ozansoy, 1965 en el yacimiento turco de
Yassioren, habiendo sido también relacionada con la espe-
cie euroasiatica P. brevirostris (Howell y Petter, 1980;
Randall, 1981; Turner, 1987, 1990; Turner y Anton, 1996;
Werdelin y Solounias, 1991; Werdelin, 1999). En este tra-
bajo P. bellax es considerada un sindnimo reciente de P.
brevirostris.

La etimologia de Pachycrocuta podria resultar algo con-
fusa, ya que para algunos autores los representantes
Pliocenos y Pleistocenos de este género presentarian
determinados caracteres morfoldgicamente mas afines al
género Hyaena que a Crocuta, aunque segun nuestras
apreciaciones el patron general en la denticidn parece rela-
cionar mas estrechamente a Pachycrocuta con Crocuta, tal
como sugirieron previamente Pilgrim (1932), Kretzoi (1938)
o Viret (1954). El intento posterior de Qiu (1987) de trasla-
dar los representantes de Pachycrocuta al género
Pliohyaena parece no haber tenido suficiente aceptacion
en posteriores trabajos.

En este trabajo se adopta la terminologia empleada por
Ficcarelli y Torre (1970), seguida también por Howell y Petter
(1980), en contra de la propuesta por Qiu (1987) o Werdelin
y Solounias (1991). Se utiliza por tanto el género
Pachycrocuta para designar a un grupo de grandes hienas
carrofieras extintas del Plioceno y Pleistoceno de Eurasia,
entre las cuales se distinguen las especies Pachycrocuta
pyrenaica, Pachycrocuta perrieri y Pachycrocuta brevirostris:

Pachycrocuta pyrenaica (Depéret, 1890)

Constituye una especie que ha sido propuesta como el
ancestro de las hienas “crocutoides” europeas del Plio-
Pleistoceno (Ficcarelli y Torre, 1970), y es considerada el
antepasado directo de la especie Vvillafranquiense
Pachycrocuta perrieri (Schitt, 1971; Howell y Petter, 1980).
Ademas del registro de Serrat d’en Vaquer, esta especie se
encuentra presente en el yacimiento soriano de Layna,
material que fue atribuido en un primer momento a Hyaena
donnezani (Crusafont y Aguirre, 1971). Adrover et alii
(1976) también identifican H. pyrenaica (=H. donnezani) en
La Calera Il, en cronologias Mio-Pliocenas. Alcala (1994)
amplia el registro identificando esta especie en el yacimien-
to de La Giloria 4. Para Howell y Petter (1980) los fdsiles
clasificados por latsko (1956) como Hyaena sivalensis pro-
cedentes del yacimiento pontiense de Odessa Catacombs
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(Ucrania) podrian representar la mayor muestra conocida
de P. pyrenaica.

Pachycrocuta perrieri (Croizet y Jobert, 1828)

Representa la hiena mas comun de las asociaciones de
grandes mamiferos del Plioceno superior de Europa y Asia
Occidental, encontrandose fosiles de la misma en numero-
s0s yacimientos. Su registro se inicia en el Villafranquiense
inferior (Etouaires) y, segun algunos autores que sinonimi-
zaron errdoneamente a Hyaena prisca con esta especie,
persistiria en Europa hasta el Pleistoceno medio (Werdelin
y Solounias, 1991; Turner, 1992 a y b), aunque su registro
fidedigno finaliza en torno al limite Plioceno-Pleistoceno.
Esta especie ha sido citada en otras localidades como
Perrier, Saint Vallier, Ardé, Le Coupet, Senéze y Blassac en
Francia, varias localidades del Valdarno en ltalia; Red Crag
en Reino Unido; Tegelen en Holanda; Gundersheim,
Erpfinger Cave y Mauer en Alemania; Hajnacka en
Eslovaquia; Gillazy y Kamisli en Turquia; Kuruksay en
Tayikistan y en la region de Shanshi en China. En 1997
Geraads identifica una nueva subespecie en el yacimiento
marroqui de Ahl al Oughlam, Pachycrocuta perrieri lati-
dens, que constituye la primera cita conocida de esta espe-
cie en el continente africano. Por ultimo, en la Peninsula
Ibérica ha sido citada la especie P. perrieri en los yacimien-
tos de Villarroya (Soria, 1979), La Puebla de Valverde
(Kurtén y Crusafont, 1977) y con ciertas dudas en El
Rincon-1 (Alberdi et alii, 1997) y en Las Higueruelas
(Arribas y Antén, 1997). En 1952 Villalta identifica una
nueva especie de hiena entre los fdsiles de Villarroya,
denominandola Hyaena marini. Esta nueva especie, funda-
mentada en una combinacion de caracteres anatomicos de
dos especies de hienas diferentes, resultd posteriormente
invalidada (Viret, 1954; Soria, 1979; Arribas y Bernad,
1994), ya que Villalta consider6 un craneo de
Chasmaporthetes lunensis y una hemimandibula de
Pachycrocuta perrieri como pertenecientes a un mismo
taxon. P. perrieri precede en Europa a P. brevirostris, coe-
xistiendo localmente con ella hasta el Pleistoceno medio
segun algunos autores (Howell y Petter, 1980), aunque
para Kurtén y Poulianos (1981) estos hiénidos nunca llega-
rian a coexistir, consideracion que corrobora el registro fsil
ibérico (Arribas y Palmqvist, 2001; Garrido, 2006; Arribas y
Garrido, 2008).

Pachycrocuta brevirostris (Aymard, 1846)

Especie descrita por primera vez en el yacimiento francés
de Sainzelles y posteriormente citada en numerosas locali-
dades europeas, tales como Olivola, Forest Bed,

Slissenborn, Mosbach, Gombaszog, Untermassfeld,
Vallonet, Stranska Skala, Gombasek, Petralona, Incarcal,
Cueva Victoria o Venta Micena, entre otras. Esta especie
se encuentra a su vez presente en el yacimiento de
Fonelas P-1 (Garrido, 2006; Arribas y Garrido, 2008) y en
Fonelas SCC-1 (Arribas et alii, 2003). En este trabajo se
aceptan como sinénimos de P. brevirostris los especime-
nes asiaticos determinados originalmente como
Pachycrocuta sinensis, por lo que esta especie se encon-
traria registrada también en Choukoutien, Siwaliks, Java y
Nihowan. Asimismo, al aceptarse la especie Pachycrocuta
bellax como sindnimo reciente de P. brevirostris, su registro
se ampliaria a los yacimientos pliocenos africanos de
Makapansgat, Kromdraai A, Sterkfontein, Hadar y la cuen-
ca de Turkana. El centro de origen de P. brevirostris es des-
conocido por el momento, ya que los registros africanos y
asiaticos mas antiguos conocidos se remontan ambos
hasta hace unos 3 Ma.

Género Hyaena Briinnich, 1771

En cuanto al registro fosil del género Hyaena, existen
numerosas discrepancias entre los distintos autores a la
hora de clasificar algunos de los taxones descritos, tal
como se avanzd en el apartado referido al género
Pachycrocuta, sin que exista por el momento un consenso
definido en cuanto a la asignacion genérica de muchos de
estos representantes fdsiles. Esta imprecision deriva fun-
damentalmente de las diferencias en la importancia de los
caracteres anatdmicos frente a los caracteres métricos
analizados. Mientras que ciertos autores utilizan variables
anatdmicas cualitativas presentes en la denticiéon (Galiano
y Frailey, 1977), amplidndolas en algunos casos al esque-
leto postcraneal (Werdelin y Solounias, 1991), otros prefie-
ren usar indices métricos dentarios (Ewer, 1954; Ficcarelli
y Torre, 1970; Howell y Petter, 1980), los cuales varian con-
siderablemente dependiendo de las muestras utilizadas en
el estudio. A esta ambigliedad taxondmica habria que
sumar los errores derivados de una variabilidad intraespe-
cifica desconocida en los diferentes taxones analizados.
Por tanto, en este trabajo se ha optado por reflejar la termi-
nologia adoptada por los autores mas trascendentes hasta
que estas determinaciones sean consensuadas y finalmen-
te establecidas.

Los representantes del género Hyaena presentan una
caja craneal baja y una region maxilofacial alargada y de
perfil convexo, menos robusta que en Crocuta. Los nasales
son estrechos, los procesos zigomaticos del frontal estan
bien desarrollados y la drbita se encuentra cerrada en unas
3/4 partes de su recorrido. La mandibula presenta una
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rama horizontal alta y robusta, con un margen inferior prac-
ticamente rectilineo y una fosa masetérica cuyo limite ante-
rior se localiza tras el borde distal de M;. En el condilo man-
dibular, la cara superior se sitda a nivel de la cara oclusal
de los dientes yugales. El proceso angular es alargado y se
proyecta posteriormente sobre el margen caudal del condi-
lo mandibular. La féormula dentaria en Hyaena es 3/3 I, 1/1
C, 4/3 P, 1/1 M. P es un diente simple, unirradiculado. P2
y P3 se encuentran implantados de manera oblicua al eje
longitudinal del craneo, presentando un protocono alto y un
par de denticulos situados en posicion mesial y distal, res-
pectivamente. P4 es un diente masivo y robusto con un pro-
tocono que forma un angulo recto con el parastilo, un para-
cono alto y un metacono relativamente corto provisto de un
cingulo lingual basal. M! presenta unas dimensiones muy
reducidas. En cuanto a la denticion inferior, el género
Hyaena muestra unos premolares provistos de un gran pro-
toconido, una cuspide accesoria anterior poco desarrollada
y una gran cuspide accesoria posterior poco individualiza-
da del protocénido. P53 es grécil y de seccidn subrectangu-
lar, con un diametro mesio-distal mayor que el diametro
buco-lingual (Fig. 3). M4 presenta un DMD similar al de Py,
con un trigdnido provisto de un protocdnido y un paraconi-
do de longitud equivalente y un metaconido lingual bien
desarrollado. El taldnido en My es relativamente largo y
ancho, provisto de un hipocdnido bien visible y de un ento-
conido desarrollado en forma de labio (Fig. 3). En general,
la denticion de los representantes de este género muestra
adaptaciones a una dieta a base de carrofia, con elemen-
tos masivos y robustos para romper huesos. El esqueleto
postcraneal de Hyaena presenta los caracteres anatdmicos
de la familia, con proporciones ligeramente mas graciles
que en Crocuta (Howell y Petter, 1980; Arribas et alii,
2003).

En la actualidad, el género Hyaena se encuentra repre-
sentado por dos especies, las cuales tienen a su vez repre-
sentantes fdsiles desde el Plioceno:

Hyaena hyaena (Linnaeus, 1758)

Representa a la actual hiena rayada distribuida por buena
parte de Africa, Oriente proximo, sur de Rusia, Pakistan e
India (Nowak, 1999). Especimenes fdsiles excepcionales
asignables a esta especie son Hyaena makapani Toerien,
1952 procedente de Makapansgat, considerada posterior-
mente como subespecie de la actual hiena rayada, H.
hyaena makapani (Ewer, 1967) o simplemente como un
ejemplar primitivo de H. hyaena (Turner, 1986). Por otra
parte, el ejemplar procedente de Ahl al Oughlam atribuido
por Geraads (1997) a Hyaenictitherium? barbarum podria

considerarse un representante de Hyaena hyaena con
dientes supernumerarios (Arribas et alii, 2001).

Hyaena brunnea (Thunberg, 1820)

Se trata de la hiena parda, restringida hoy dia al sur del
continente africano. Aunque su registro fésil es escaso, el
rango de distribucion paleobiogeografica de Hyaena brun-
nea debid ser bastante mas amplio que en la actualidad.
Hasta el descubrimiento de Fonelas P-1, el registro fosil
conocido de hiena parda procedia de los yacimientos sud-
africanos del Pleistoceno inferior de Swartkrans (Ewer,
1955; Turner, 1988, Ruiter, 2003), Kromdraai A (Turner,
1986) y Coopers D (Berger et alii, 2003), y del Pleistoceno
medio de Kenia (Werdelin y Bathelme, 1997).
Recientemente Ruiter (2003) revisa las asociaciones de
macromamiferos de los diferentes niveles fosiliferos de
Swartkrans, confirmando la presencia de H. brunnea en el
Miembro 1: Hanging Remnant (1,6 Ma de antigliedad;
Curnoe et alii, 2001) y Lower Bank, y en los Miembros 2 y
3 (1,1 Ma y 0,7 Ma de antigliedad respectivamente; Vrba,
1995). Existen ademas algunos materiales identificados en
principio como H. brunnea y que posteriormente bien han
sido reclasificados o bien se ha puesto en duda su determi-
nacion taxondémica debido a la escasez de fdsiles registra-
dos. Este es el caso de Hendey (1973), quien cita H. cf.
brunnea en Kromdraai B con un My aislado, el cual Turner
(1986) atribuye a H. hyaena. Howell y Petter (1976) sugie-
ren ademas la presencia de H. brunnea en Omo, y aunque
algunos autores dudan en principio de la asignacion taxo-
nomica de estos restos (Werdelin y Solounias, 1991), recti-
fican posteriormente (Werdelin y Bathelme, 1997) para
coincidir con Howell y Petter (1976, 1980) en la existencia
de un hiénido muy similar a H. brunnea en depdsitos data-
dos entre 4 y 3 Ma de antigliedad, tales como Kanapoi,
Laetoli y Omo, asumiendo también la presencia de H. brun-
nea en Olduvai. En un trabajo posterior, los materiales de
Kanapoi son identificados por Werdelin (2003) como una
especie nueva: Parahyaena howelli, aunque éstos no difie-
ren ni anatémica ni métricamente de H. brunnea. Desde
nuestra perspectiva los fésiles de Kanapoi representarian
la poblacion mas antigua conocida (4,1-4,0 Ma) de la hiena
parda actual. Savage (1978) cita la presencia de H. brun-
nea en los yacimientos africanos de Langebaanweg,
Olduvai Il, Hopefield, Florisbad, Mumbwa, Melkbos,
Swartklip, y con ciertas dudas en Makapansgat y Olduvai
IV. Estos datos que presenta Savage constituyen listas fau-
nisticas aisladas, por lo que se acogen en este trabajo con
suma cautela por haber sido imposible la confirmacion de
los mismos. Klein (1986) cita H. brunnea en varios yaci-
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mientos de Sudafrica, entre los cuales destacan
Elandsfontein y Swartklip, aunque debido a que estos
materiales no han sido por el momento descritos ni publica-
dos tampoco seran tenidos en cuenta en este trabajo. Por
tanto, queda unicamente confirmada la presencia de H.
brunnea fdsil en Sudafrica (1,6-0,7 Ma) y en Kenia (0,7-0,4
Ma), existiendo una forma ancestral muy similar en
Tanzania, Kenia y Etiopia. El hallazgo de Hyaena brunnea
en Fonelas P-1 representa por tanto la primera cita conoci-
da de este taxon fuera del continente africano (Garrido,
2006; Arribas y Garrido, 2008).

Conviene adelantar en este apartado la existencia de
otra especie de hiénido descrito en 1828 por De Serres et
alii en el Pleistoceno medio de Lunel Viel: Hyaena prisca
[sin. Hyaena monspessulana Christol, 1828], especie iden-
tificada mas tarde en la gruta de L’Escale (Bonifay, 1971).
H. prisca ha sido posteriormente citada en los yacimientos
mesopleistocenos de Montsaunés, Es-Taliens,
Montmaurin, Greusnach, Hollabrun y Furninha (Crégut-
Bonnoure, 1996), G.R.A (Mussi y Palombo, 2001) y Ponte
Galeria (Petronio y Sardella, 1997). La analogia que mues-
tra este hiénido con la actual hiena rayada H. hyaena pro-
vocd que fuera clasificada por Kurtén (1956) como una
subespecie de la misma, H. hyaena monspessulana.
Bonifay (1971) considera que H. prisca habria derivado de
P. pyrenaica, aunque Howell y Petter (1980) son partidarios
de relacionar esta especie con el linaje de H. hyaena, tal
como Kurtén habia sugerido previamente. H. prisca ha sido
erroneamente sinonimizada por varios autores con
Pachycrocuta perrieri, la cual habria tenido que sobrevivir
en Europa mas de un millén de afios sin registro fosil, con
posterioridad a su extincion en el transito Plioceno-
Pleistoceno. La presencia del género Hyaena en Fonelas
P-1 permite revisar el significado de H. prisca durante el
Pleistoceno medio (Garrido, 2006; Arribas y Garrido, 2008).

Clave basica para la identificacion de hiénidos a través
de la denticidn inferior

La denticion yugal inferior de los géneros de hiénidos trata-
dos hasta el momento presenta caracteristicas anatomicas
diagndsticas muy claras, que permiten realizar una deter-
minacién taxondmica directa de los fdsiles a partir de su
anatomia y de las relaciones de tamafo en los distintos
dientes, en concreto en el tercer premolar y entre el cuarto
premolar y el primer molar. Por tanto, es posible discriminar
tres grupos entre los distintos géneros de hiénidos plio-
pleistocenos (Fig. 3): i) aquellos con un disefio “felinoide”
(felinoid design), en el que se incluye el género
Chasmaporthetes; ii) aquellos con un disefio “crocutoide”

(crocutoid design), que contiene los géneros Pachycrocuta
y Crocuta; vy iii) aquellos hiénidos con un disefio tipo
Hyaena, que incluye a las especies pertenecientes a dicho
género.

El disefio felinoide es aquel que muestran los represen-
tantes del género Chasmaporthetes, con premolares (P53 y
P,) masivos pero muy secodontos, con grandes protoconi-
dos y elevadas cuspides accesorias, tanto anteriores como
posteriores (C.A.A. y C.A.P., respectivamente). Por otra
parte, la carnicera (el primer molar inferior; M4) presenta un
trigdnido tipicamente felinoide (semejante en tamafio y pro-
porciones al de los félidos panterinos), aunque la presencia
de un largo y sencillo taldnido permite identificar a un hié-
nido del género en cuestion.

El disefo crocutoide es aquel que se observa tanto en
los géneros Pachycrocuta como Crocuta. En ambos casos
el tercer premolar inferior (P3) es equidimensional en vista
oclusal, con un DBL de tamafio similar al DMD, con lo que
la seccion del diente es subcuadrada. Este grupo se carac-
teriza asimismo por poseer carniceras inferiores mucho
mas largas que los cuartos premolares correspondientes
(DMD M>>DMD P,). Dentro de este conjunto, los especi-
menes que poseen un P, con una fuerte C.A.A. y un M
con un gran DBL en relacion con el DMD (esto es, con car-
niceras muy anchas), provisto de un talonido corto con una
arista mesio-distal, son atribuidos al género Pachycrocuta
(la diferencia fundamental entre las especies P. perrieri y P.
brevirostris es la talla, siendo la segunda mayor que la pri-
mera). Por otra parte, los especimenes que presentan un
P, con una pequefia C.A.A. (en realidad se trata de una
arista elevada) y un My con un pequefio DBL en relacion
con el DMD (esto es, con carniceras muy alargadas), pro-
visto de un taldnido corto con una pequena arista mesio-
distal, son atribuidos al género Crocuta.

Finalmente, destaca el disefio caracteristico del género
Hyaena, cuyos representantes muestran un tercer premo-
lar inferior (P3) que, en vista oclusal, presenta un DBL nota-
blemente menor que el DMD, por lo que la seccion del
diente es subrectangular. Otra caracteristica basica de este
grupo es la presencia de carniceras inferiores de longitud
similar a los cuartos premolares correspondientes (DMD
M;~DMD P,), con lo que la relacion entre ambas dimensio-
nes es proxima a 1. Las especies pertenecientes a este
género presentan un P, con una C.A.A. moderadamente
desarrollada y un My equilibrado en su relacion DBL/DMD.
No obstante, el caracter que se revela de mayor importan-
cia taxondmica, es la presencia en esta carnicera de un
fuerte metacdnido y un taldnido largo con dos cuspides
bien desarrolladas (hipocdnido y entocdnido). Este conjun-
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to de caracteres permiten identificar sin dudas a los repre-
sentantes del género Hyaena, mientras que la determina-
cion de la especie concreta se basaria, como ocurre en
numerosos ejemplos en la determinacion taxondmica de
los carnivoros, en el tamafo del animal, de igual forma que
hoy dia la discriminacidn entre elementos dseos y denta-
rios de H. brunnea y H. hyaena se sustenta esencialmente
en el tamafio, pues los representantes de la segunda de las
especies son netamente mas pequenos que los individuos
pertenecientes a la primera.

Como hemos comentado, la clave aqui presentada per-
mite, en una primera aproximacion anatdmica y visual,
identificar los distintos hiénidos susceptibles de aparecer
en el registro fosil espafiol de los ultimos dos millones y
medio de afios. Evidentemente, son posibles las excepcio-
nalidades en relacion con el andlisis de especimenes con-
cretos, pero esta clave puede ser una herramienta util a la
hora de realizar una primera determinacion taxondmica,
que en muchos casos sera definitiva.
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