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En la pag. anterior:
Reconstruccion de Sivachoerus pattersoni. llustracion:Mauricio Antdn.

En este capitulo se aborda un conjunto heterogeneo de grandes
mamiferos. La mayoria de ellos son herbivoros, la mayoria de ellos
son ungulados, pero no todos son herbivoros ni todos son ungulados,
y no comparten ninguna caracteristica entre si que no compartan a
su vez con grupos tratados en otros capitulos. Estos grandes ma-
miferos pertenecen a grupos muy diversos como los afroterios,
perisodactilos y artiodactilos, que forman la mayor parte del con-
junto de mamiferos de gran tamafio del Plio-Pleistoceno africano.
Su evolucion y distribucion geografica estuvieron sujetas a cambios
climaticos y medioambientales. Estos mismos cambios, que provo-
caron que estos animales evolucionasen del modo en que lo hicieron,
condicionaron también la evolucion de los hominidos bipedos, el

origen de nuestro género y la aparicion de herramientas de piedra.

Afrotheria: Los elefantes y sus parientes

Tradicionalmente, los elefantes eran considerados ‘sub-ungulados’,
una forma primitiva de ungulados, con los que estan emparentados.
Sin embargo, los analisis de ADN han clarificado bastante sus co-
nexiones y ahora se incluye a los elefantes entre los Afrotheria, un

gran grupo de animales de origen africano.

En el pasado, la posicion de los continentes era muy diferente de

la actual, y durante gran parte de su historia Africa fue un conti-

nente aislado, con una fauna muy distinta a la que se encontraba
en Europa, Asia o Norteamerica, por un lado, y a la de Australia,

la Antartida y Sudameérica, por el otro. Los afroterios son un

amplio grupo de animales procedente de Africa que compren

los elefantes y sus parientes mas cercanos (Proboscidea), el cerdo
hormiguero (Tubulidentata), los hiracoideos o damanes (Hyracoi-
dea), los sirenios, los tenrécidos y las musarafias clefante. En este
capitulo solo se trataran los animales terrestres plio-pleistocenos

de mayor tamafio.

Aungque el cerdo hormiguero y los hiracoideos se expandieron du-
rante el Mioceno y el Plioceno por Asia y Europa, fue el orden
Proboscidea el que se disperso por todos los continentes a excepcion
de Australia y la Antartida, adaptandose a una gran variedad de
climas y ambientes, desde tropicales hasta glaciales y polares. Los
Proboscidea tuvieron un papel destacado en la vida de nuestros an-
cestros, como se puede apreciar por las pinturas rupestres y grabados
en piedra, asi como por los numerosos yacimientos de matanza y

despiece de proboscideos que han sido objeto de excavaciones.

Proboscidea

El rasgo mas destacado de los proboscideos, como su propio nom-
bre indica, es su nariz con forma de gran trompa. Como ocurre
con muchos mamiferos que poseen narices grandes, esto se aprecia
en una reduccion de sus huesos nasales, situados en la parte superior
de su base.

Una caracteristica tipica de estos mamiferos es la progresiva re-

duccion del nimero de incisivos, desde los seis superiores y seis
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Fig. 1. Distribucién temporal de los Proboscidea africanos (segiin Sanders et al., 2010; modificado). Los yacimientos tanzanos o uni-
dades estratigréficas se muestran a la derecha, sefialéndose la presencia de especies proboscideas mediante recuadros negros o,
en el caso de que su presencia no sea segura o que no se trate de especies exactamente idénticas, mediante recuadros abiertos (in-
dicadas técnicamente como “cf.”, “aff.”, "?", “sp."). Proboscideos de Tanzania segun Sanders (1997, 2011) y Sanders et al. (2010).
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inferiores primitivos, a dos superiores y dos inferiores, y finalmente
con un par de incisivos superiores o un par de incisivos inferiores.
Estos incisivos o colmillos incrementaron su tamano hasta tal
punto que causaron cambios en la arquitcctura del crénco, veérte-

bras y muasculos del cuello.

Otra caracteristica propia de este grupo es su gran tamano cor-
poral. Aunque el mamifero terrestre mas grande de todos los
tiempos fue un rinoceronte, los proboscideos fueron durante mu-
cho tiempo los mamiferos terrestres de mayor tamafio. El elefante
africano actual llega a superar las seis toneladas. Su gran tamafio
acarrea importantes implicaciones para su anatomia y biologia en
general. La fuerza de los masculos y huesos depende de su seccion
(que es una superficie). Cuanto mas larga sea la seccion, con una
mayor cantidad de fibras musculares dispuestas en paralelo, mas
fuerza ejercera. No obstante, el peso del individuo depende de su
volumen. Por ejemplo, si comparasemos dos individuos ficticios

con la misma forma corporal, aquel con una longitud que doblase
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la del segundo tendria cuatro veces mas fuerza muscular que este,
., , , . ,
pero también pesaria ocho veces mas. Como consecuencia, tendria
para saltar la mitad de fuerza muscular en comparacion con su
peso corporal. Asimismo, sus huesos se romperfan con mayor fa-
cilidad al descender. Por tanto, los animales de mayor talla tienen
diferentes morfologfas, un fenomeno denominado alometria, que
entre los proboscideos tiene como resultado el desarrollo de unos
uesos relativamente robustos, unos miembros y extremidades
h lat te robustos, bros y extremidad
oseas con diferentes morfologias y una manera de correr distinta.
u gran tamano corporal implica que los proboscideos tienen un
Su gran t poral implica que los prob
bajo indice metabolico. Al igual que los perisodactilos, emplean
sobre todo el intestino posterior en su digestion, lo que significa
que una parte importante de su digestion se desarrolla en la parte
posterior del tracto digestivo. Los artiodactilos y, en particular,
os rumiantes, realizan la digestion en el intestino anterior. Estas
1 tes, realizan la digest
estrategias diferentes implican distintas ventajas. Sin entrar en de-
talles, se puede afirmar que la digestion en el intestino posterior

es mas ventajosa para mamiferos de gran tamafio, mientras que
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rumiar lo es para animales de talla menor. Desde su origen en el
Eoceno (hace entre 44 y 56 millones de afios), los rumiantes se
han ido convirtiendo paulatinamente en los herbivoros dominantes
de tamafio corporal inferior a unos 1000 kg de peso. Sin embargo,
los proboscideos ya habian desarrollado grandes tamafos en Africa
antes de que los rumiantes llegasen al continente, por lo que la
competencia con ellos no parece haber sido la causa del incremento
en la talla de los proboscideos. Un gran tamafio corporal es ya de
por si una manera de incrementar la eficiencia digestiva y, ademas,

constituye un mecanismo de defensa frente a la predacion.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

El orden Proboscidea se origino en Africa. Cuando, hace unos
veinte millones de afios, se formaron conexiones intermitentes
entre Africa, Eurasia y el Subcontinente Indio, ocurrio el llamado
Proboscidean Datum Event. Este evento supuso un importante inter-

cambio de fauna que se produjo en varias fases y que duro varios
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millones de afios (no fue un “Datum Event”) (Van der Made, 1999
¢). Aunque la mayoria de las dispersiones se produjeron hacia
Africa, son més notables las dispersiones de Proboscidea fuera de
Africa (para consultar una revision reciente, véase Van der Made,

2010 b).

El proboscideo mas primitivo del Plio-Pleistoceno africano es el
Deinotherium. Es el ltimo miembro de un linaje largo y aislado
(Figura 2), que mantiene ciertos rasgos como un craneo alargado,
premolares no completamente molarizados y molares superiores
y segundos molares inferiores con solo dos lobulos. Proboscideos
mas evolucionados tienen molares con tres o mas lobulos. Los di-
noterios eran lofodontos, es decir, sus molares tenfan crestas trans-
versales, como en el caso de los tapires. Estos dientes indican que
probablemente fueran ramoneadores folivoros o frugivoros. Como
la mayoria de los demas mamiferos, en la edad adulta poseian

todos los molares y premolares en funcion al mismo tiempo. Tenian

Loxodonta
africana

\

ssmenns Sagodibelodon schneden

. 1
P \ &
. - /
-
-
¥ Mammuthus
Anancus
Elephas
(Palaeoioxadon)
antiguus

Fig. 2. Evolucion del créneo de los proboscideos. Se incluyen solo los géneros africanos del Plio-Pleistoceno, con excepcién
de Phiomia del Eoceno. Los craneos son dibujados a partir de especimenes actuales de Africa y de otros lugares. Dibujos:

J. van der Made.
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un par de colmillos inferiores pero carecian de los superiores.

Sobre todo las ultimas especies eran muy grandes (Figura 2).

El resto de los proboscideos comparten un antepasado comin y
una amplia variedad de rasgos. Su antepasado comtn, o una forma
cercana, es el Phiomia, que tenia dos colmillos superiores y dos in-
feriores de pequefio tamafio. Un rasgo comtn de los siguientes
proboscideos es la aparicion de un primer y segundo molar con
un mayor nimero de l6bulos, al pasar de dos a cuatro o mas. Tam-
bién se produjo un alargamiento del tercer molar, desarrollando
un mayor numero de lébulos que en los molares anteriores, lo
cual puede sugerir un incremento de la superficie de masticacion.
Sin embargo, en estos proboscideos, los premolares e incluso los
molares anteriores desaparecieron definitivamente por desgaste
antes incluso de la erupcion del tercer molar. Asi pues, en cualquier
momento, la mandibula de estos mamiferos solo posefa unos pocos
dientes que se desplazaron hacia adelante, conforme los dientes
anteriores desaparecian. Este hecho, denominado reemplazo ho-
rizontal, evolucion6 en mayor grado en proboscideos posteriores
y permitio el acortamiento de las mandibulas y maxilares de estos
individuos. Ademas, proporciono la ventaja de una fuerza masti-
catoria mayor, ya que la mandibula con los dientes actuaba como
una palanca, con su punto de rotacion en la articulacion de la
mandibula con el craneo. Cuanto mayor es la cercania a este punto,
mayor el momento masticatorio y, por tanto, la presion ¢jercido
por los molares. El resultado de esta tendencia no es solo el acor-

tamiento de la mandibula, sino también del cranco (Figura 2).

El Stegotetrabelodon tenia dos colmillos superiores e inferiores de
gran tamafo. Debido a la morfologia de sus molares, con numerosas
crestas transversales, se le suele situar entre los proboscideos mas
avanzados, que solo mantienen los grandes colmillos superiores.
De manera que la reaparicion de los colmillos inferiores resultaria

sorprendente.

El mastodonte Anancus era un genero muy extendido en Africa,
Asia y Europa. Tenia dos colmillos superiores muy alargados, pero
carecia de los inferiores. Posela molares con cuatro o cinco lobulos,
cada uno de dos clspides, mientras que el tercer molar inferior
tenia generalmente seis lobulos. Las especies del genero Anancus
eran bunodontos, es decir, las caspides de sus molares eran redon-
deadas. Este género desaparecio del este africano hace alrededor de
3,5 Ma, mientras que en Africa Septentrional (y Europa) perduro
hasta hace 2 Ma.
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El género Stegodon es particularmente diverso en Asia, pero también
estuvo presente en Africa. Posee unos enormes colmillos supe-
riores, pero carece de inferiores. Sus molares tienen las cispides
de cada lobulo fusionadas formando una cresta transversal. Ademas,
el numero de lobulos por molar se increment6d enormemente,
aplanandose tambien anteroposteriormente. Estos l6bulos se de-
nominan lamelas, entre las cuales se encuentra cemento dental.
Estos cambios provocaron un incremento de la superficie masti-
catoria, haci¢ndola mas plana y con mas ondulaciones llegando a
asemejarse a una rejilla. Se trata de una adaptacion al pasto. EI Ste-
godibelodon es un proboscideo mas 0 menos de esta etapa evolutiva
y que tiene la sinfisis mandibular (la “barbilla”) muy alargada, pero
sin incisivos. El género no es muy conocido y hay diferentes opi-

niones acerca de si se trata o no de un “verdadero elefante”.

Los siguientes generos si se consideran verdaderos elefantes (per-
tenecientes a la familia Elephantidae). Primelephas tiene molares
con muchas y bien formadas crestas transversales que siguen se-
paradas por valles transversales relativamente espaciosos, conser-

vando también las coronas de los molares de poca altura.

El género Loxodonta comenzo6 a incrementar la altura de sus mo-
lares y empez6 a acumular mucho cemento dental entre las crestas.
Las crestas transversales o lamelas dentales no estan muy compri-
midas en su parte anteroposterior. Esto se aprecia en el indice de-
nominado “frecuencia lamelar”; que proporciona el nimero de
crestas por cada diez centimetros. Entre los Loxodonta el rango de
los valores de este indice abarca de 32 5,5. Este género tenia una
amplia distribucion geografica, pero hace 1,8 Ma desaparecio del
este de Africa, sobreviviendo tan solo en las zonas norte y sur del
continente. Actualmente esta extinto en la parte septentrional,
pero vuelve a estar presente en el este. Tradicionalmente se reconoce
una especie, Loxodonta africana, con varias subespecies, pero en los

ultimos tiempos estas han sido ascendidas a la categorl'a de especie.

El genero Elephas muestra una rapida evolucion en el nimero de
laminas por diente, en la frecuencia lamelar, en la altura de sus
coronas dentales y en la longitud y el desarrollo del tercer molar.
La frecuencia lamelar se incremento de 4 a 6. Muchas etapas evo-
lutivas cronosubespecies se reconocen en Elephas recki. La rapida
evolucion del género Elephas, asi como del Loxodonta, convirtieron
a los fosiles proboscideos en unos importantes indicadores de la
edad de los estratos donde se hallaron fosiles de hominidos (¢j.

Maglio, 1979). En distintos momentos, la dispersion de la estirpe
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Elephas hacia el subcontinente indio, Europa y el norte de Asia
provoco la aparicion de diferentes especies en esas zonas. A pesar
de haber sido el elefante méas abundante de Africa, el Elephas se
extingui6 en esa region y en la actualidad solo sobrevive en el

subcontinente indio y en el sudeste asiatico.

El género Mammuthus surgio de una etapa primitiva del Elephas. Se
diferencia de €l en la morfologia del craneo y en una curvatura de
sus colmillos més acentuada. En Africa, su frecuencia lamelar es
relativamente baja (FL = 3-5), pero el género se disperso por el
norte de Eurasia, dando lugar al mamut lanudo. Finalmente se
extinguio en la isla de Wrangel, en el Mar Artico, hace solo 4000

afios, coincidiendo con la construccion de las piramides de Egipto.

Proboscidea en Tanzania

El elefante del Plio-Pleistoceno africano mas ampliamente distri-
buido fue el Elephas recki y fue definido, originariamente como su-
bespecie, a partir del material fosil de Olduvai (Dietrich, 1916).

Ecologia

Los dinoterios eran lofodontos, como los tapires en la actualidad,
que son frugivoros y folivoros (s alimentan de fruta y hojas), por
lo que la morfologia dental de los dinoterios sugiere que tendrian
la misma dieta. La morfologia molar de los proboscideos muestra
varias transformaciones graduales: en la fusion de las clspides en
crestas o laminas y el incremento del ntimero de Iobulos o laminas;
en la frecuencia de las lamelas, en la altura de sus coronas y en la
longitud o elongacion. Estos cambios son una adaptacion gradual
al pastoreo. No se trata de una evolucion anagenctica, sino de una
secuencia de innovaciones o avances que se produjeron cuando se
originaron nuevos géneros que, al menos durante un periodo de

tiempo, fueron contemporaneos con grados evolutivos anteriores.

Esta evolucion en la forma del molar coincidio con cambios en la
composicion atmosférica que provoco la expansion de praderas,
tal y como se ha inferido de los datos proporcionados por los iso-
topos ("’Cy "’C) de los carbonatos del suelo (Cerling etal., 1993).
Las plantas transforman el dioxido de carbono en materia organica.
Se dan diferentes tipos de fotosintesis que captan distintos isbtopos
de carbono en diferentes proporciones. Dado que existe un equi-
librio entre las plantas y los carbonatos del suelo, los tipos de ve-
getacion que dominaron en el pasado quedan registrados incluso
en los suelos fosiles. Hace entre cinco y ocho millones de afios, la

cantidad de dioxido en la atmosfera descendio (efecto contrario

Fig. 3. Mandibula inferior de Elephas recki de Olduvai, MBAMa13628 (= XVIII 1439 +
1440), con el segundo molar ya en uso y el tercer molar en el alveolo: a) vista oclusal y b)
vista lateral derecha. llustracion: Reck (1916, PI. 2, figs. 2-3).

al que encontramos hoy en dia, resultado de la combustion de
combustible fosil y que esta causando el llamado ‘efecto inverna-
dero’). Muchas gramineas ejecutan un tipo de fotosintesis que se
vio favorecido por esta disminucion de la cantidad de dioxido de
carbono atmosferico, lo que permitio su expansion. Y como hay
mas factores que influyen, los efectos fueron diferentes segtin la

zona climatica o la latitud.

La materia organica vegetal no solo transfiere sus isotopos de car-
bono en forma de carbonatos al suelo, sino que también los trans-
fiere a los herbivoros que consumen esas plantas. El estudio de

esos isotopos de carbono en el esmalte dental de los herbivoros per-
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Fig. 4. Distribucion temporal de los Tubulidentata e Hyracoidea africanos (segtin Lehman 2009; Holroyd, 2010; Rasmussen, 2010; modificado).
Las siglas empleadas siguen las convenciones detalladas en la Figura 1. Tubulidentata tanzanos segin Harrison (2011) y datos originales.

Ausencia de Hyracoidea tanzanos.

mite discriminar entre ramoneadotes, pastadores y especies con una
dieta mixta. A excepcion de los dinoterios, todos los proboscideos
se adaptaron a la expansion de las praderas y se convirtieron en pas-
tadores (Cerling et al., 1997, 1999). El hecho de que los géneros
Anancus, Stegotetrabelodon y Primelephas fueran pastadores indica que
el cambio de dieta precedio a los cambios morfologicos mas relevantes
para adaptarse a la misma, en este caso, la altura de las coronas mo-
lares. Los tltimos dos generos desaparecieron relativamente pronto,
tras la aparicion de elefantes con coronas mas altas, y Anancus desa-
pareci6 del este africano hace aproximadamente 3,5 Ma. Mantuvo la
morfologfa propia de la denticion bunodonta, no muy apta para el
pastoreo, y debi6 tener una dieta distinta en ambientes mediterraneos
del norte de Africa, donde vivi6 hasta hace menos de dos millones

de afios. También habito en Europa hasta fechas similares.
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Hace menos de cuatro millones de afios, las especies con altas
coronas molares pertenecientes a los géneros Loxodonta y Elephas
se convirtieron en los elefantes predominantes. Este Gltimo
muestra una mayor progresion en cuanto al nimero de laminas
dentales y frecuencia lamelar y puede que también una mejor
adaptacion al pastoreo. Hace alrededor de 1,8 Ma, el genero Lo-
xodonta desaparecio del este de ese continente, pero continu6
ocupando el norte y el sur de Africa. De nuevo, hace relativa-
mente poco tiempo, regreso al este africano, siendo ahora con-
siderado un ramoneador. Posiblemente, regreso a su antigua
dieta ramoneadora mientras habitaba ambientes mediterraneos
del norte y del sur de Africa, y es posible que exista tambien un
vinculo entre dispersion hacia el este africano y la extincion de
Elephas alli.
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Tubulidentata

Como su propio nombre indica, el rasgo general del orden Tubu-
lidentata son las estructuras tubulares de sus dientes. Los tubos
estan constituidos por dentina y se encuentran agrupados muy
juntos y rodeados de cemento. Sus dientes carecen de coronas
con esmalte. El tamafio de la denticion anterior decrece rapida-
mente y esta no tiene una morfologia diferenciada. En algunas es-
pecies mas tempranas, los caninos se pueden distinguir porque

son mas largos que los dientes que los rodean.

El oricteropo o ‘cerdo hormiguero’ es mirmecofago (se alimenta
de termitas y hormigas) y, en relacion directa a esta dieta, las es-
pecies actuales han desarrollado un hocico muy alargado. Los
cerdos hormigueros tienen garras poderosas que emplean para

abrir los termiteros y excavar agujeros para refugiarse.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

Las estructuras dentales parecideas a las de los tubulidentados
han evolucionado también en el Eoceno norteamericano y du-
rante un tiempo se situo ahi su origen (Colbert, 1933). Sin
embargo, esto debe de haber sido un paralelismo. Los cerdos
hormigueros se originaron en Africa ya que los fosiles mas an-
tiguos sin discusion de este grupo y los otros emparentados
con los afroterios se encontraron alli. Hay un registro fosil en
Espafia de tubulidentados perteneciente al Mioceno Medio
temprano, pero atn no ha sido publicado en detalle (Alférez
etal, 1988).

Este grupo es escaso y existen pocos yacimientos con buen material
fosil. Esta es probablemente la razon por la que la primeras publi-
caciones con arboles filogenéticos detallados y cladogramas han
sido publicadas tan recientemente (Van der Made, 2003 a; Lehmann
etal., 2005; Lehmann, 2009). Existe un continuo pero escaso re-
gistro que abarca desde hace veinte millones de afios hasta hoy. El
material mas antiguo pertenece al género Myorycteropus, mientras
que el Leptorycteropus constituye una rama lateral primitiva. El
resto de las especies se incluyen generalmente en el género Oryc-
teropus, pero recientemente la especie mas antigua de entre ellas
se ha situado en un nuevo género: el Amphiorycteropus (Lehmann,
2009). Este género incluye las especies que se dispersaron hace
catorce millones de anos hacia Eurasia y el subcontinente indio y
que habitaron y evolucionaron alli. Después del registro Plioceno
de Perpignan, los cerdos hormigueros quedaron restringidos a
Africa.

La primera de las especies del Plio-Pleistoceno africano es Am-
phiorycteropus abundalafus, que, mas tarde, fue remplazada por el
genero Orycteropus. Segun un punto de vista, aumento el tamafio
de su cuerpo y dientes, dando lugar a la nueva especie O. crassidens,
que aunque mantuvo su talla, disminuyo el tamafo de su denticion
posterior hasta generar la aparicion de la especie actual O. afer
(Van der Made, 2003 a). Segtn otro punto de vista, hay muchos
linajes paralelos, incluyendo Orycteropus djourabensis, O. crassidens y
0.afer (Lehmann, 2009).

Cerdos hormigueros en Tanzania

Los cerdos hormigueros del ‘Serengeti’ (Lactoli) y ‘Njarasa’ (Eyasi)
fueron descritos por Dietrich (1942). Mas material de Laetoli fue
publicado por Leakey (1987) y Harrison (2011). Este Gltimo autor

asigné los restos a Orycteropus sp.

El material procedente del ’Serengeti’ representa a una especie con
dientes y huesos de menor tamano que las actuales (Figura 5). El
material de ‘Njarasa’ es mas reciente. Los restos son excasos, pero
existe un elemento, un quinto metacarpiano, que fue encontrado
en ambos niveles. Segtin la medida considerada, es de un tamafio
entre un 25% y un 50% mayor en Eyasi (Figura 5). Una falange es
mucho mas robusta que en un espécimen de la especie actual y
guarda también otras diferencias morfologicas. Aunque no hay re-

gistro dentario, el material parece representar al gran 0. crassidens.

Ecologia

Los cerdos hormigueros viven en praderas, pero también en areas
adyacentes que pueden ser mas boscosas o secas. Generalmente
se les considera mirmecofagos. Sin embargo, Patterson (1975)
argument6 de forma convincente que su dieta incluia también
frutas del tipo Cucumis humifructus, el llamado ‘pepino del cerdo
hormiguero’, y que su peculiar estructura dental evoluciono como
adaptacion a esta dieta y no a la mirmecofagia. De hecho, otros
mirmecofagos, como los pangolines, carecen de dientes. Hace
veinte millones de afos los cerdos hormigueros eran tubulidenta-
dos, pero la evolucion de su hocico derivo en el estrechamiento
de su mandibula anterior hace alrededor de diez millones de afios.
La especie Amphiorycteropus? pottieri aun poseia una sinfisis mandi-
bular robusta y relativamente corta, mientras que especies poste-
riores de Eurasia y Africa tenfan sinfisis mas alargadas, lo que im-
plica que sus hocicos eran mas alargados. El alargamiento del
hocico es una adaptacion a la dieta mirmecofaga y parece que esta

dieta ha evolucionado relativamente recientemente.
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Fig. 5. Orycteropus sp. del “Serengeti” (Figuras 1y 2) y Orycteropus cf. crassidens de “Njarasa” (Eyasi). 1) MBAMa30867 (= Gar U) - mandibula
derecha con tercer molar; vistas a) lingual, b) oclusal y ¢) bucal: 2) Vo30 - quinto metacarpo derecho: vistas a) proximal,b) anterior, ¢) medial, d)
poterior, e) lateral y f) distal; 3) MBaMa30869 (=Njarasa 20638) — quinto metacarpo derecho: vistas a) distal, b) proximal, ¢) anterior, d) medial, e)
posterior, y ) lateral; 4) MBAMa41714 - falange proximal del cuarto dedo de la pezufia delantera derecha: vistas a) proximal, b) distal, c) lateral, d)
plantar, e) medial, y f) dorsal; 5) MBAMa7016 - tercer metacarpo izquierdo: vistas a) medial, b) anterior, ¢) proximal, d) distal, e) medial, y ) posterior.
Fotos: J. van der Made.

LOS GRANDES MAMIFEROS DEL PLIO-PLEISTOCENO AFRICANO: AFROTHERIA, PERISSODACTYLAY ARTIODACTYLA |

Hyracoidea

El orden Hyracoidea era un grupo muy variado y rico en especies.
En muchos aspectos eran similares a los ungulados. Tienen cuatro
dedos en la mano y tres en el pi¢, con el eje en el tercer dedo. (En
general, se parte de cinco dedos tanto en la mano como en el pi¢,
siendo el pulgar o dedo gordo el namero 1 'y el mefique el V; los
dedos mantienen su numeracion, incluso si un dedo de numeracion
baja se reduce). Son plantigrados, es decir, caminan apoyando la
planta de la pata sobre el terreno y no sobre los dedos, como la
mayoria de ungulados. Tienen unos primeros incisivos superiores
en continuo crecimiento, seguidos de unos segundos y terceros
incisivos superiores con coronas bajas, Y unos incisivos inferiores

con coronas moderadamente altas.

Evolucion / Estratigrafia / Biogeografia

Los damanes fueron los herbivoros africanos dominantes durante
el Paledgeno, con un amplio espectro de tamafios pequefios y me-
dianos, mientras que los proboscideos y los embritopodos eran de
talla grande. Este era el panorama en la época en la que Africa se
encontraba aislada de Eurasia, pero esta situacion cambio con el
evento denominado ‘Proboscidean Event’. Desde hace 20 millones
de afos se sucedieron conexiones intermitentes entre estas dos
grandes masas continentales durante las cuales los proboscideos
se dispersaron fuera de Africa y una gran variedad de mamiferos
se dispersaron en Africa, incluyendo rinocerontes, calicoceros,
cerdos, tragulidos, girafoideos, antilopes (Van der Made, 1999 c).
Los proboscideos, que eran mas grandes, escaparon de la compe-
tencia devastodara con estos inmigrantes, pero los damanes no.
La diversidad de los hiracoideos decrecio y su registro Plio-Pleis-
toceno es pobre. La mayoria de los fosiles provienen de Sudafrica
(Makapansgat, Swartkrans, Sterkfontein, Taung, etc.). El género
Gigantohyrax es un resquicio de un antiguo grupo de damanes. La
familia Procaviidae aparecio en el Plioceno y a ella pertenecen las
especies actuales. Hay dos especies fosiles, pero ninguna de las
mas de diez especies actualmente vivas cuenta con un registro
fosil. Las especies actuales son todas de talla pequefa y su peso no
supera los cinco kilogramos. Aunque actualmente los damanes

viven en Tanzania, no se han hallado fosiles suyos alli.

Perissodactyla

Los perisodactilos son ungulados con un nimero impar de dedos.
El ¢je de simetria de su pezufia se encuentra en el tercer dedo
(contando desde el pulgar = T hasta el mefiique =V). Ademas, los

perisodactilos comparten muchos otros rasgos anatomicos: todos

Fig. 6. Los dientes molares superiores de un Hipparion y de Equus comparados. 1) Se-
gundo molar superior izquierdo de Equus de la formacién Shungura, miembro G (Natu-
ralis, Leiden, L740-25): vista oclusal. 2) Segundo molar superior izquierdo de Hipparion
(segun Arambourg, 1970) de Ichkeul (MNHN 1949-1A8) seccién (2 a) y vista bucal (2b).
Adviértase en Equus la presencia de una conexion entre el protocono y el protolofo,
mientras que no existe tal conexion en Hipparion. Fotos: J. van der Made.

cllos efectian una parte importante de la digestion en la parte
posterior de su tracto digestivo, al contrario que los rumiantes en
los cuales es mas preponderante el papel del intestino anterior.
Los perisodactilos comprenden a los actuales équidos, rinocerontes

y tapires, ademas de numerosas familias ya extintas.

Equidae

Los ¢quidos plio-pleistocenos (caballos, cebras y asnos) solian
tener el tercer dedo de mayor tamaro, carecian del primero y el
quinto, y el segundo y el cuarto estaban muy reducidos y a veces
incluso faltaban. Tienen, ademas, una molares y premolares de
coronas muy altas, llegando a triplicar su longitud en altura. Las
ctspides de los molares estan interconectadas y los espacios entre
ellas estan rellenados con cemento. Como resultado, los molares
y premolares son muy robustos. Los premolares estan molarizados;
generalmente los premolares son mas pequefios y tienen una es-
tructura mas simple que la de los molares, pero en los équidos su
morfologia es similar a la de los molares y su tamafio es incluso

superior al de estos ltimos.

Los restos fosiles de eéquidos son facilmente reconocibles y suelen
ser abundantes en los conjuntos fosiliferos. Hay dos grupos desta-
cados en el Plio-Pleistoceno africano: el género Hipparion y el ge-
nero Equus. Ambos grupos son originarios de Norteamerica y se
extendieron por Asia y de ahi a Africa; los hipariones primero, y

el genero Equus despucés.
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Fig. 7. Diagramas bivariantes (ancho de la faceta distal - DTdf - frente a la longitud - L- medido de la manera que se muestra en la figura 7-1a ) de los terceros metecarpianos (Mc lll) y
metatarsianos (Mt Ill) de especies africanas de Equus seleccionadas: Equus de la formacion Shungura, miembro G (datos de Churcher y Hooijer, 1980); E. numidicus de Ain Jourdel
(Muséum National d'Histoire Naturelle, Paris - MNHN) y de Ain Boucherit (MNHN); E. tabeti de Ain Hanech (MNHN, material de excavaciones dirigidas por Mohamed Sahnouni - MS) y
de El Kherba (MS) y Puit des Rahmani (MS); “E. aff. tabeti”, “E. cf. koobiforensis” y el robusto Equus sp. de Koobi Fora (Eisenmann, 1983); Equus gracil y robusto de Olduvai (actualmente
en Naturalis, Leiden); E. capensis de Swartklip y la Gruta del Equus (datos de Eisenmann et al., 2002), Equus robusto de Daka (Gilbert & Bernor, 2007); E. aff. mauritanicus de Ain Hanech
(MNHN) y de El Kherba (MS), y minimo - media - méximo de E. mauritanicus de Tighenif y los recientes E. burchelli, E. africanus, E. zebray E. grevyi (datos de Eisenmann, 1979). Figura
1: OLD1957-SHKII-935 - Mc Il derecho de Hipparion cornelianum? de Olduvai, a-e) vistas anterior, distal, proximal, medial, y posterior. Figura 2: OLD61-FLKNI-7693 - Mc Ill derecho y
partes proximales de Mc Iy Mc IV de H. pomeli? de Olduvai, a-e) vistas proximal, anterior, medial, posterior y distal. Figura 3: HWK-EII-57 - Mc Il derecho de Equus robusto de Olduvai,
a-d) vistas proximal, anterior, posterior y distal. Figura 4: OLD1960-FLKNNI-TT12 - Mc llly IV izquierdos (imagen reflejada representada) de Equus grécil de Olduvai, a-d) vistas proximal,
anterior, posterior y distal. Todos los espécimenes representados se conservan temporalmente en Naturalis, Leiden. Fotos: J. van der Made.
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Los molares y premolares superiores de los hipariones cuentan
con una cuspide caracteristica (conocida como protocono) aislada
de las otras cuspides (Figura 6). Los hipariones también tienen dedos
laterales (Il y IV) de pequefo tamafio, aunque completos hasta la
tercera falange (en general, los dedos tanto traseras como delanteras
tienen tres falanges, salvo el pulgar y dedo gordo del pi¢, que solo
tienen dos). Esta condicion se denomina tridactila. La Figura 7-2
muestra el (tercer) metacarpiano central y las partes proximales de
los segundo y cuarto metacarpianos. Aunque se han perdido las
partes distales, se puede observar que estos metacarpianos se ex-
tendian en posicion distal avanzada y que el tercer metacarpiano y
metatarsiano tienen superficies allanadas donde se tocan el segundo
y tercer metacarpiano (Figuras 7-1d, 7-1e, 7-2d, 8-1b). Por el con-
trario, en Equus, los metapodos laterales se estrechan rapidamente y
terminan de manera puntiguada cerca de la mitad del tercer meta-
podio (Figuras 7-4c, 8-2b, 8-2d, 8-2¢). No existen falanges que se
correspondan con estos metapodos ni superficies allanadas en los
laterales del tercer metapodo (Figuras 7-3c, 7-4¢, 8-2b, 8-2d, 8-

2¢). A esta condicion se la conoce como monodaactila.

Tradicionalmente los hipariones han sido encuadrados en el género
Unico Hipparion, aunque algunos autores los sitian en una variedad
de géneros como Cremohipparion, Stylohipparion o Eurygnathohippus.
Bernor y Armour-Chelu (¢j. Bernor et al. 2010) consideran que
Eurygnathohippus es un género tnicamente africano, relacionado
con el indio Sivalhippus, el cual aparecio hace unos 7 millones de
anos y que comprende a casi todos los hipariones africanos del
Plio-Pleistoceno. Zouhri y Bensalmi (2005), asi como Eisenmann
y Geraads (2007), consideran que estos hipariones del Plio-Pleis-
toceno no son un grupo monofiletico, identificando ademas dife-
rentes especies. Aunque los primeros autores colocan a estos hi-
pariones en el género Proboscidipparion y en los subgéneros
Plesiohipparion y Eurygnathohippus, los tltimos los sitiian en Hippa-
rion. Hasta que estas discrepancias se resuelvan, lo mejor parece
seguir la costumbre tradicional de encuadrar todas estas formas

en Hipparion, el primer género nombrado.

Las especies del género Equus perdieron sus dedos laterales en el
curso de su evolucion y tienen el protocono unido a una de las
otras cuspides mediante una cresta. Ambas caracteristicas son
faciles de reconocer. Este hecho junto a la alta frecuencia con la
que aparecen fosiles de eéquidos en el registro, convierten el
hallazgo de estas especies en un factor importante para la estimacion

de la edad de los estratos donde estos fosiles aparecen.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

Los hipariones, originarios de Norteamérica, se dispersaron hace
11 millones de afios en el Viejo Mundo, llegando simultancamente
(en terminos geologicos) a Europa y Africa. La Figura 10 muestra
las especies y su distribucion temporal, principalmente segin Ber-
nor etal. (2010), pero se deberia recordar que no existe consenso
sobre las especies reconocidas. El “Cremohipparion” sefialado en
esta figura un superviviente de la primera colonizacion, mientras
que para Bernor et al. (2010) el resto de especies representan

. .
una radiacion africana.

Igual que sucede en el caso de Equus, las especies de Hipparion se
pueden clasificar segtn tengan metapodos robustos o graciles (ve-
anse los diagramas bivariantes de la Figura 8). Hipparion turkanense
y H. cornelianum cuentan con metapodos robustos, mientras que
los de H. feibeli, H. hassumense y H. pomeli son graciles. El grado de
robustez de los metapodos es un importante indicador de la loco-
mocion y, por tanto, de la ecologia de las especies, pero existen
otras muchas caracteristicas que son importantcs, como la mor-
fologia dental o craneal. No obstante, la idea de especies que en-

cajan en un linaje grécil y en otro robusto resulta atractiva.

Aligual que los hipariones, el género Equus es originario del norte
de América, aunque mas tarde se disperso por el Viejo Mundo.
Este hecho se debi6 producir hace 2.6 millones de afios, cuando
un periodo glacial provoco la acumulacion de hielo en los conti-
nentes septentrionales. Porqué este hiclo consistia de agua, que
provenia por evaporacion de los océanos, esto provoco una bajada
del nivel del mar de 60 metros a escala global, dejando transitable
el Estrecho de Bering, entre Alaska y Siberia. Esta conexion te-
rrestre permiti6 un intercambio faunistico, incluyendo la dispersion
del genero Equus. Los fosiles del Miembro G de la Formacion
Shungura (Etiopia) estan datados en 2,3 Ma y habitualmente se
citan como los restos de Equus mas antiguos de Africa (Churcher
y Hooijer, 1980). Sin embargo, cierto material hallado en el Miem-
bro Inferior de Burgi o en el parte superior del Miembro Tulu Bor
de la Formacion de Koobi Fora, con una cronologia entre 2,5 y
2,7 Ma, fue asignado al género Equus (Eisenmann, 1983). Si esto
es correcto, la dispersion de este genero desde Norteamerica
hacia Asia, y de ahi a Africa y Europa, debio ser casi instantanea.
Asi pues, en caso de hallar un metapodo monodactil o un molar o
premolar de équido con los protoconos unidos a las otras cspides,
sabremos que el estrato en el que fue encontrado tiene menos de
2,6 Ma.
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espécimenes representados se conservan temporalmente en Naturalis, Leiden. Fotos: J. van der Made.
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En la Figura 7 aparecen graficos bivariantes de la anchura articular
distal frente a la longitud de los metapodos del Equus africano.
Tanto los metacarpianos como los metatarsianos parecen encajar
en dos grupos separados: especimenes graciles y robustos, exis-
tiendo, en el caso de los metacarpianos, una laguna importante
entre estos grupos. El grado de robustez de los metapodos es una
caracteristica importante, no solo en los ¢quidos, sino también en
bovidos, cérvidos y en una variedad de otros mamiferos terrestres.
Por lo general, se considera que las especies que cuentan con me-
tapodos mas graciles son mas rapidas y estan mejor adaptadas a la
carrera. Las patas mas largas sirven para escapar mas rapidamente
de un depredador, pero también permiten cubrir distancias mas
largas. Las especies africanas actuales de Equus son robustas, aunque
la cebra de Greévy y el burro salvaje africano (un antepasado del
burro doméstico) son algo menos robustos. Las especies graciles
se han extinguido: Equus tabeti y su presunto antepasado, ligera-
mente menos gracil, E. numidicus. La especie extinguida E. mauri-
tanicus se ha puesto en relacion con E. burchelli; aunque de propor-
ciones similares, su tamafio es claramente mas grande. Equus capensis

es todavia mas robusto y grande.

Hay dos especies donde existe la incerteza de si cuentan con me-
tapodos robustos o graciles: Equus oldowayensis y E. koobiforensis.
Generalmente se considera que estas especies son diferentes de E.
numidicus, E. tabeti, E. mauritanicus y E. capensis, de acuerdo con el
material dental y del cranco, si bien Eisenmann (1983, p. 187) no
descart6 una sinonimia entre E. koobiforensis y E. oldowayensis o E.

numidicus.

La especie Equus oldowayensis se describi6 a partir del material obtenido
en Olduvai, sobre la base de una mandibula. Algunos de los metacar-
pianos de Olduvai se asocian con el grupo gracil y otros con el
grupo robusto y representan, muy posiblemente, a al menos dos es-
pecies, presentes ambas en los Lechos 1y 2. Todos los metacarpianos
de Olduvai que han sido medidos son robustos, pero deberia adver-
tirse que existen tres muy pequenos, de tamano y proporciones
cercanos a E. africanus. De hecho, Churcher (1980) identifico un
metatarsiano del Lecho IT como Equus asinus (ahora es E. africanus, el
burro salvaje, mientras que el nombre E. asinus se restringio a su
descendiente, el burro domestico). El metatarsiano mas pequefio
proviene del Lecho 2 y los otros dos de los Lechos 1 y 2. En conjunto
es posible que haya tres especies basadas en los metapodos. No esta
claro cual de estas es E. oldowayensis; quizas se trate de la forma

robusta y mayor mas comtin, pero esto esta por demostrarse.

Churcher y Hooijer (1980) identificaron primeras formas de Equus
del miembro G de la formacion Shungura, atribuyendo este ma-
terial a E. oldowayensis. Sin embargo, tal y como se puede observar
en la Figura 7, un metacarpiano es grécil mientras que un meta-
tarsiano es robuto. Parece factible pensar que tanto los linajes ro-

bustos como los graciles estaban ya presentes en el miembro G.

Eisenmann (1983) identifico la especie E. koobiforensis de Koobi
Fora y atribuy6 a esta especie, de manera provisional, dos meta-
tarsianos. Sin embargo, nuevamente parece que uno (del Miembro
KBS) pertenece a una especie robusta y el otro a una mas gracil
(de Ta parte superior del Miembro Burgi). El metatarsiano mas
robusto es parecido a otro espécimen, de la parte superior del
miembro, que se identifico como “Equus sp.”, y los dos son pequefios
si los comparamos con el grueso de la muestra de Olduvai, aunque
parecidos al especimen de la formacion Shungura. Igualmente, un
metacarpiano del miembro KBS se asigno a “Equus sp.” con es ro-
busto y algo mas pequefo que sus homologos de Olduvai. Asi-
mismo, existe una especie muy pequefia procedente del miembro
KBS, que fue atribuida a “E. aff. tabeti” por parte de Eisenmann
(1983), pero que en realidad no se corresponde con ninguna otra
especie, incluida E. tabeti. El metacarpiano pequeno y robusto pro-
cedente del miembro Okote, que fue asignado a “Equus sp.”, es de
tamafio, proporciones y edad similares a los del material mas tem-
prano de Olduvai atribuido a E. asinus. El material tipo de E. koo-
biforensis podria pegar con el metatarsiano gracil grande o con los
metapodos robustos y mas pequefos, aunque es improbable que
pegue con el metacarpiano muy pequefio. En el primer caso, de-
berfa volver a revisarse la posibilidad, sugerida por Eisenmann
(1983), de que exista una sinonimia con E. koobiforensis. En el se-
gundo caso, E. koobiforensis es una especie robusta y que podria
estar presente en el miembro G de la formacion Shungura, pero
que también es mas pequefa que las especies robustas de los

Lechos I 'y Il de Olduvai.

Tambien existen evidencias de especies robustas y graciles en los
yacimientos argclinos. Equus numidicus esta presente en Ain Bou-
cherit y Ain Jourdel, con una edad probablemente mayor (quizas
proxima a los 2,6 millones de afios), y su posible descendiente E.
tabeti esta en Ain Hanech, El Kherba, y Puit des Rahmani. Se asig-
naron a E. mauritanicus dos metacarpianos de Ain Hanech (Geraads
etal., 2004). Ademas, existen varios metatarsianos robustos, pero
estos son mas pcqucflos que E. mauritanicus, aunque tanto los me-

tacarpianos como los metatarasianos robustos tienen un tamafo y
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proporciones similares a los de la especie robusta de Koobi Fora.
Un metatarsiano robusto de El Kherba podria pertenecer a la

misma especie.

Parece que grandes especies graciles y robustas de Equus estuvieron
presentes en Africa en una fecha muy temprana (Shungura G), las
cuales podrian representar a E. numidicus o E. oldowayensis (si la 0l-
tima especie vedaderamente es robusta). Si no llegaron ya como
dos linajes diferentes, se debio producir entonces un evento de
especiacion inmediatamente después de su llegada a Africa. A este
respecto podria ser de interés el hecho de que E. numidicus sea li-

geramente menos grécil que su posible descendiente E. tabeti.

Los équidos graciles podrian haber formado un solo linaje. Equus
numidicus esta presente en el norte (Ain Jourdel y Ain Boucherit)
y posiblemente en el miembro G de la formacion Shungura haya
dado lugar a E. tabeti (Ain Hanech, El Kherba, y Puit des Rahmani).
Una especie gracil tan grande como E. tabeti se encuentra presente
en los Lechos I 'y Il de Olduvai.

En el grupo de las especies mas robustas se incluye una especie no
muy grande, presente en el miembro G de la formacion Shungura
y en la parte superior de los miembros Burgi y KBS de la formacion
Koobi Fora. Posiblemente deberia llamarse Equus koobiforensis y
podria haber dado lugar a una forma mas grande y robusta, E. ol-
dowayensis, presente en los Lechos I y Il de Olduvai, y a una forma
todavia mas grande y robusta, E. capensis. Las formas mas tempranas
Equus zebra y E. burchelli son mucho mas pequefias, pero las pro-
porciones de los metapodos son similares a los de E. mauritanicus.
Una especie robusta pequefia de Olduvai podria ser una forma
temprana de E. africanus, y podria estar presente en la formacion
Okote e, incluso, estar relacionada con la especie muy pequena
de la formacion KBS. Esta especie viva (E. africanus) parece estar
mas proxima al actual E. grevyi 0, al menos, sus metacarpianos son

de las mismas propociones.

La especie fosil Equus algericus parece estar relacionado con Equus
ferus. Esta Gltima especie se expandi6 ampliamente por Eurasia
durante el Pleistoceno Medio y dio lugar al caballo domestico,
pero por lo demas no se conoce de su presencia en Africa. El

,
caballo domestico se introdujo en Africa en tiempos historicos.

Equidae en Tanzania

La Figura 9 muestra los yacimientos tanzanos de equidos. Los hi-
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pariones del valle del rio Manonga y de Lactoli fueron descritos
por Bernor y Armour-Chelu (1997), Armour-Chelu y Bernor
(2011), identificando el material como Eurygnatohyppus (=Hipparion)
turkanense, el linaje de E. cornelianus, y E. hassumense (a pesar de que
este Gltimo material se encuentra fuera del intervalo temporal de
esta especie y dentro del de E. feibeli, tal y como sefialan Bernor et
al., 2010). Armour-Chelu et al. (2006) analizaron los hipariones
de Olduvai, advirtiendo ya que podria haber dos especies de hip-
parion en Olduvai. Aqui s atribuye provisionalmente este material
a Hipparion pomeli. Geraads (1987) yWolf etal. (2010) identificaron

el material de Peninj y Makuyuni como Hipparion cf. cornelianum.

Hopwood (1937) designo la especie Equus oldowayensis a partir de
material de Olduvai, siendo posiblemente una especie grande con
metapodos robustos. Hay dos especies de Equus, una gracil parecida
a L. tabeti o E. numidicus, y una pequefia y robusta que se cree que
es la especie viva E. africanus (Churcher, 1982). Existen algunas
dudas acerca del material del équido mas joven. Wolf et al. (2010)
atribuyeron formalmente el material a una “gran especie de Equus
sp.”, pero mencionando en la discusion que crefan que se trataba
de E. oldowayensis, mientras que pensaban que otra especie inde-
terminada, pero mas pequena, esta proxima a E. grevyi o E. burchelli.
Geraads (1987) apunt6 que asignar el material de Peninj a E. oldu-
wayensis solo serfa una determinacion con un “espejismo de preci-
sion”. En general, el material de los yacimientos mas jovenes
podria también pertenecer a una especie mas joven que E. oldowa-

yensis, como E. mauritanicus o una de las especies vivas.

Ecologia

La reduccion y, finalmente, la completa perdida de los dedos late-
rales en los équidos, es una adaptacion cursorial para correr sobre
un suelo duro. Se puede observar en fosiles bien preservados que
el metapodo lateral (de dedos 1Ty IV de pezufas delanteras y tra-
seras) termina a la mitad de la altura del tercer metapodo, que-
dando sin superficie articular con las falanges. Este cambio tambien
queda reflejado en la superficie del tercer metapodo, el cual tiene
parte de la superficie aplanada donde deberia contactar con los
dedos laterales. Unas pezufias amplias son buenas para desplazarse
por un terreno blando: el peso se distribuye asi sobre una gran su-
perficie y las pezufias no se hunden en el terreno blando. En una
superficie mas dura no es necesario que las pezufias sean tan gran-
des, y la reduccion de los dedos laterales reduce el peso. Esta
adaptacion es facil de comprender: cualquicera eligirfa unas zapatillas

ligeras antes que unas botas pesadas para correr.
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Fig. 9. Distribucién temporal de los Equidae africanos (modificacién segin Bernor et al., 2010). Las siglas empleadas siguen las convenciones de-
talladas en la Figura 1. Equidos tanzanos segun Hopwood (1937), Bernor y Armour-Chelu (1997), Dominguez-Rodrigo y de la Torre (2002), Ring

et al. (2005), Armour-Chelu y Bernor (2011).

Como hemos visto hay dos tipos de hipariones y dos tipos de
Equus: aquellos con metapodos graciles y aquellos otros con me-
tapodos robustos. Estas diferencias parecen estar relacionadas con
la estructura social y el comportamiento de defensa frente a los

depredadores.

Estes (1991) apunt6 que existen dos tipos de sistemas de agrupa-
cion o apareamiento en los équidos africanos: Equus africanus y E.
grevyi son territoriales, mientras que el resto de cebras (asi como
el caballo) son nomadas donde hay un semental que convive con
un “harén” de cinco a seis yeguas y su descendencia. Las especies
territoriales son territoriales durante una parte del afo, pudiendo
formar grandes manadas en sus migraciones durante la otra parte
del afo. Equus africanus y E. grevyi suclen escapar a gran velocidad

de sus depredadores, dejando atras en ocasiones a individuos de-

biles. Los individuos de Equus burchelli (= E. quagga) y E. zebra per-
menecen juntos si son atacados por depredadores, escondi¢ndose
las yeguas con los potros jovenes detras de los demas, los cuales
colaboran en la defensa de los individuos jovenes y débiles, aunque
es posible que el semental ataque de forma activa a las hienas y los

perros salvajes.

Se evidencia que Equus africanus y E. grevyi, que confian en una
fuga rapida, tienen los metapodos mas graciles de entre los équidos
africanos actuales. Equus quagga y E. zebra, que no se basan en la
velocidad sino en la defensa, tienen los metapodos mas robutos
(Figura 7). Aparentemente, estas diferencias relativamente peque-
fias en la robustez reflejan diferencias fundamentales en el com-
portamiento, no solo de las especies africanas, sino también en el

robuto E. ferus, y en los graciles E. hemionus y E.kiang, que viven en
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Asia. Esto no solo se observa en los équidos, sino también en los
bovidos (ej., el robusto Syncerus caffer y la gracil Gazella) y se
puede entender en términos de biomecanica. La anchura de los
metapodos se encuentra probablemente relacionada con el peso
corporal. Tomando un tamafo corporal determinado, aquellos in-
dividuos con metapodos graciles tienen patas largas mientras que
las patas de aquellos otros con metapodos robustos son cortas.
Cuanto mas largas sean las patas, mayor sera la longitud de la zan-

cada y mas rapido sera el animal.

Asimismo, el acortamiento de los metapodos se produjo como
una adaptacion a los entornos montafiosos, como en los Caprini,
mientras que en los bovidos y cérvidos se produjo como una
adaptacion a los ambientes insulares con pocos o ningtin depre-
dador (Van der Made, 2005). No obstante, probablemente se
pueda extrapolar a las especies fosiles, en un contexto comparable,
la relacion entre el incremento de la robustez de los metapodos
y el comportamiento que se describe en los équidos recientes. Si
ese es verdaderamente el caso, Equus numidicus y E. tabeti, con
metapodos que son mas graciles que los de cualquier équido
vivo, debieron haber confiado en la velocidad a la hora de prote-
gerse de los depredadores, mientras que se puede deducir que E.
oldowayensis, E. mauritanicus y E. capensis ponian en practica una
defensa activa. A pesar de que Equus koobiforensis es robusto com-
parado con E. tabeti, si lo comparamos con Equus africanus es
gracil, y es posible que haya puesto en practica el mismo com-
portamiento de defensa frente a los depredadores. Aunque lo si-
guiente suponga ir mas alla con una nueva extrapolacion, los hi-
pariones pudieron haber puesto en practica dos tipos de
comportamiento distintos anti-depredador, y ello a pesar de que
los robustos hipariones son, aproximadamente, tan robustos como

el territorial E. africanus.

Las gramineas, sobre todo cuando estan maduras, tienen una
alta proporcion de fitolitos — particulas muy pequefias, com-
puestas de oxido de silicio, el mismo compuesto del que esta
hecho el cristal. Es posible cortarse la mano con una hoja de
graminea y no es sorprendente que comer greamineas sea
muy abrasivo para los dientes. Los pastadores tienden a tener
una denticion posterior con altas coronas que se van desgas-
tando a lo largo de sus vidas, hasta desaparecer completamente
en individuos seniles (en consecuencia, es posible estimar la
edad de un individuo a partir de la altura de la corona res-
tante).
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Las gramineas maduras no tienen un alto contenido nutricional,
por tanto, es necesario ingerir grandes cantidades. Los pastadores
no son selectivos en cuanto a comida, pero si la ingieren en abun-
dancia, por lo que requieren una gran superficie de masticacion
para su procesamiento. Hay dos maneras de ampliar esta superficie:
mediante el incremento del tamaiio de los molares posteriores o
mediante la molarizacion de los premolares. Los ¢quidos molari-
zaron sus premolares. Las paredes celulares de las plantas estan
compuestas de celulosa y no pueden ser digeridas directamente
por los herbivoros. Las bacterias del tracto digestivo de los herbi-
voros fermentan la celulosa y la descomponen de manera que
pueda ser absorbida por sus organismos. Esta fermentacion se
produce en la parte anterior del tracto digestivo (como en los ar-
tiodactilos), o en la parte posterior, como en los proboscideos y
perisodactilos. Cada uno de estos sistemas tiene sus ventajas. En
el caso de los perisodactilos, la ventaja consiste en que la gran in-
gesta de alimentos hace que estos pasen mas rapidamente a traves
del tracto digestivo, por lo que el consumo de nutrientes crece,
aunque el grado de digestion disminuye (Janis, 1976). Aquellos
animales que relizan la digestion en el intestino posterior tienden
a ser pastadores mas eficientes y son capaces de sobrevivir en

zonas donde la calidad del alimento es peor.

La Figura 9 muestra un interesante patron en la distribucion tem-
poral de las especies de équidos africanos. Hasta hace unos 1,5
millones de afios existen hasta dos especies contemporaneas de
Hipparion y después de esa fecha todavia perdura una especie, aun-
que a partir de 2,6 Ma en adelante estas especies coexisten con
varias especies de Equus, lo que resulta en un importante incre-
mento en la diversidad de los équidos desde esta Gltima fecha en
adelante. Caballos, cebras y asnos son pastadores que estan adap-
tados a ambientes abiertos con suelos duros. Si estan presentes en
una asociacion fosil, sus restos suelen ser abundantes y son indica-
tivos de ambientes abiertos y secos. Esto ocurria en el periodo
anterior a 2,6 Ma, cuando habia hasta dos especies de hipariones.
Probablemente el incremento de la diversidad de especies de equi-
dos en Africa con posterioridad a esta fecha — especies que contaban
también con una denticion posterior de coronas mas altas y con
dedos laterales totalmente reducidos — esté relacionado con un
incremento de la sequia y de la expansion de ambientes abiertos.
Estos factores coinciden de forma aproximada con la aparicion de
utiles liticos y de nuestro género, habiendose sugerido que existe
una relacion causal (deMenocal, 1995). A pesar de la amplia va-

riedad que existe en la robustez de los metapodos entre los equidos
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de cualquier época aqui considerada, se produce un progresivo
incremento de la robustez que se podria reflejar en un cambio en
el comportamiento de defensa frente a los depredadores y un
cambio general de un estilo de vida territorial a uno nomada. Esto
esta posiblemente relacionado con los cambios progresivos en el

medio ambiente que se produjeron en el Pleistoceno.

Chalicotheridae

Mientras que otros perisodactilos tenfan pezufias, la morfologia de
las falanges distales de los calicoteridos indica que tenian garras. Al
igual que los rinocerontes, perdieron el primer y quinto dedo en
patas delanteras y traseras, conservando el segundo y el cuarto mas
pequetios que el tercero. Muchos huesos de los calicotéridos son fa-
cilmente reconocibles, en especial, las falanges. Sus molares tienen
morfologias muy distintivas. Hay dos grupos principales de calico-
teridos: la subfamilia Schizotheriinae, cuyo aspecto debio resultar
parecido al de un caballo particularemente pesado (Figura 10), y la
subfamilia Chalicotheriinae, que gracias a sus largas patas delanteras
y sus cortas patas traseras se habrian asemejado a un gorila — que se
desplaza apoyando sus nudillos sobre el suclo — pero con cabeza de
caballo. El primer grupo tendio a moderar el incremento de la
altura de las coronas de sus molares, mientras que el segundo grupo
mantuvo sus molares de coronas bajas. Los calicotéridos del Plio-

Pleitoceno africano pertenecen al primer grupo.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

Las especies de calicotéridos nunca han sido muy variadas, pero
en el Plioceno y el Pleistoceno fueron atin menos diversas y ocu-
paron menores extensiones, hasta que finalmente se extinguieron.
La Figura 11 muestra el tltimo linaje superviviente en Africa con

sus dos estados evolutivos.

Calicoteridos en Tanzania
Dietrich (1942) defino la especie Anclyotherium hennegi basandose
en el material del ‘Serengeti” (Lactoli). Esta especie tambicn esta

presente en el Lecho I de Olduvai (Figura 11).

Ecologia

C

La funcion de garras en los calicoteridos ha dado lugar a interpre-
taciones muy diversas. Se les ha reconstruido utilizando sus garas
para escalar arboles, aunque eran del tamano de pequenos rinoce-
rontes. Una interpretacion mas factible es que habrian empleado
sus garras para agarrar ramas o frutas. Al comer se habrian levantado

sobre sus patas traseras, lo que les daba acceso a alimentos inal-

Fig. 10. Reconstruccion de Ancylotherium por Mauricio Antén.

canzables para la mayoria de los otros ungulados. La subfamilia
Chalicotheriinae, caracterizada por una denticion posterior de co-
ronas bajas, sobrevivi6 en ambientes mas himedos o cerrados del
sudeste asiatico, mientras que el género africano Ancylotherium,
con una denticion posterior ligeramente mas alta, vivio en am-

bientes mas secos.

Rhinocerotidae

Las especies actuales de rinocerontes tienen, como su propio nom-
bre indica, cuernos en el hocico. Sin embargo, en el pasado habia
multitud de especies sin cuernos. El cuerno esta formado por
queratina (el mismo material que constituye las ufas y el pelo).
Los huesos del craneo sobre los que se sitta tienen una superficie
con forma de coliflor y el tamafio de estas areas es indicativo del
tamaiio de los cuernos. Con o sin cuerno, los rinocerontes pueden
ser identificados por sus molares y premolares: los superiores
tienen dos crestas transversales y una cresta bucal antero-posterior;
los inferiores tienen un patron diferente, pero también muy tipico.
Asimismo, los rinocerontes perdieron el primer y quinto dedo,

siendo el segundo y el cuarto de menor tamafio que el tercero.
Casi todas las especies vivas y del Pleistoceno pertenecen a uno

de estos tres grupos: 1) los rinocerontes africanos con dos cuernos

grandes, situados sobre huesos nasales cortos y robustos, 2) los
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Fig. 11. Distribucién temporal de los Chalicotheriidae (segin Coombs y Cote, 2010) y Rhinocerotidae (modificacion segun Geraads,
2010 y Hernesniemi et al., 2011) africanos. Las siglas empleadas siguen las convenciones detalladas en la Figura 1. Rinocerontes y
calicotéridos tanzanos segin Geraads (2010), Hernesniemi et al. (2011), Harrison y Baker (1997).

rinocerontes del norte de Eurasia, con dos cuernos también gran-
des sobre huesos nasales alargados que se apoyan en un tabique
nasal 6sco, y 3) los rinocerontes surasiaticos con uno, u ocasio-
nalmente dos, cuernos pequefios situados sobre huesos finos que
no se apoyan sobre un tabique 6seo. Estos ltimos tienen grandes
incisivos inferiores de los que se sirven en combates intraespecificos
(entre individuos de la misma especie), mientras que las especies
con cuernos mas grandes perdieron sus incisivos en el curso evo-

lutivo y emplean sus cuernos para luchar.

Los rinocerontes negros actuales tienen molares y premolares de
coronas bajas y unos labios superiores puntiagudos que usan para
seleccionar los alimentos. Los rinocerontes blancos cuentan con
una denticion posterior de coronas altas y unos labios cuadrados

que les da el aspecto de un cortacésped (Figura 12).
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Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

Hay distintas opiniones acerca del origen de las dos especies
actuales de rinocerontes africanos. En principio fueron consideradas
como descendientes de una especie que tuvo presencia en Eurasia
durante el Mioceno Tardio y que, posteriormente, se disperso por
Africa a finales del Mioceno o durante el Pleistoceno Inferior. Al-
ternativamente se considera que son resultado de la evolucion de

,
otra especie mucho mas antigua dentro de Africa.

También existen distintas opiniones acerca de la evolucion de los
dos linajes africanos, particularmente en el caso del rinoceronte
blanco (Ceratotherium) y las especies identificadas en este grupo.
Primero se reconocio la existencia del linaje Ceratotherium praceox
— C. simum germanoafricanum — C. simum simum (por ejemplo Hooijier,
1978; Guerin, 1980). Mas tarde, Geraads (2005, 2010) propuso
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Fig. 12. El rinoceronte blanco Ceratotherum simum en el Parque Nakuru (Kenia). Nétese los labios cuadrangulares y el aspecto de 'cortacésped’ del

hocico (Fotografias por el autor). Fotos: J. van der Made.

que la primera de estas especies pertenecia realmente al rinoce-
ronte negro Diceros y que las especies anteriores a Ceratotherium
mauritanicum — de extremidades delgadas — evolucionaron en Africa
hacia el robusto C. simum, mientras que la primera especie persistio
en Africa Septentrional. Mas recientemente, Hernesniemi et al.
(2010) propusieron un modelo alternativo segan el cual C. efficax
dio lugar a C. mauritanicum en el norte de Africa y a C. germanoafri-
canum — C. simum en el este del continente. La identificacion de
dos especies mas se basa parcialmente en sutiles diferencias en la
denticion, pudiendo ser identificadas también a nivel subespecifico.
Geraads (2010) identifico las especies de Ceratotherium en la mayoria
de las localidades africanas, mientras que Hernesniemi et al. (2010)
se dedicaron a realizar un analisis muy amplio sobre la morfologia
de un ntmero limitado de especimenes, pero obviaron la atribucion

especifica en la mayorfa de muestras.

La Figura 11 es un intento de reconciliar las diferentes visiones
descritas anteriormente. Parece sencillo remplazar la especie del
este de Africa C. mauritanicum de Geraads por C. eficax, mientras
que se utiliza la literatura mas antigua para establecer la transicion
temporal entre los otros dos taxones. La transferencia de Geraads
(2005, 2010) de las especies ‘praecox’ del Certatotherium al Diceros
parece ser aceptada por Hernesniemi et al. (2010). Dos especies
son reconocidas en este género, mientras que otras muestras mas
antiguas no pudieron ser asignadas a una especie en concreto.

Brachypotherium es un rinoceronte paticorto muy representativo
del Mioceno. No obstante, existe un posible registro suyo mucho

mas reciente.

El género Stephanorhinus procede mayoritariamente del norte de
Eurasia. Stephanorhinus hemitoechus se disperso hacia el norte de
Africa durante el Pleistoceno Superior. Geraads (2010) apunto

tambien al ‘Stephanorhinus mercki’ basandose en literatura antigua

Fig. 13. Ceratotherium germanoafricanum: vista dorsal y lateral del craneo. Este espécimen
era el holotipo, pero se perdi6 durante la Sequnda Guerra Mundial. Imagen: extraida de
Hilzheimer (1925)
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Fig. 14. El facoquero Phachoerus en el Parque Nakuru (Kenia). Nétese el disco del hocico.
Foto: J. van der Made.

donde se le denomina ‘Dicerorhinus kirchbergensis’. En la literatura
antigua S. kirchbergensis y S. hemitoechus son habitualmente confun-
didos y es muy posible que el material pertenezca en realidad a la
segunda especie. Las especie Stephanorhinus africanus podria re-
presentar una temprana expansion de este género en Africa, pero
la especie no esta bien conocida y existe la posibilidad alternativa

de que pertenezca a un género diferente.

Rinocerontes en Tanzania

La presencia de rinocerontes en los principales depositos fosiliferos
de Tanzania se indica en la Figura 11. Se puede observar que al-
gunos de ellos no aportaron restos identificables de rinocerontes.
Sin embargo, otros yacimientos sl aportaron importantes registros
que sirvieron para definir nuevas especies o subespecies. Hilzhei-
mer (1925) defini6 el Ceratotherium simum germanoafricanum ba-
sandose en el material de Olduvai (probablemente proveniente
de los Lechos III-1V; Figura 13) y Dietrich (1942) dio nombre a
la especie Ceratotherium efficax basado en el material de ‘Serengeti’
(Laetoli).

Ecologia

La evolucion de los rinocerontes africanos se produjo en un con-
texto de gran cambio climatico global. Durante este periodo, las
temperaturas globales descendieron gradualmente y el Sahara se
fue aridificando paulatinamente. Este hecho pudo ser la causa de
la escision del linaje Ceratotherium en los linajes norteafricano y

subsahariano.
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Estas tendencias paulatinas en la temperatura y en la aridez estu-
vieron acentuadas por fluctuaciones climaticas causadas por ciclos
astronomicos con duraciones de 20, 40 y 100 mil afios, respectiva-
mente. Hubo importantes cambios en este sistema climatico hace
aproximadamente 2,5-2,7 May 1,2-0,9 Ma que, a su vez, tuvieron
importantes efectos sobre la fauna, como la dispersion de Equus
desde America hasta Eurasia y Africa hace alrededor de 2,6 Ma.
Mas o menos en aquel periodo aparecian las primeras herramientas
de piedra y, poco despues, las primeras especies humanas. Estos
cambios se reflejan en la evolucion de los rinocerontes blancos.
Muchos de los rinocerontes Pleistocenos y recientes son ramonca-
dores y seleccionan las plantas, o partes de las plantas, segin su
valor nutritivo. Esto ocurre tambi¢n con los rinocerontes negros
actuales, que emplean sus labios puntiagudos para seleccionar las
partes de las plantas mas suaves y nutritivas. El rinoceronte blanco
actual es un pastador que ingiere una gran cantidad de alimento de
baja calidad: sus labios cuadrangulares sirven para coger grandes
cantidades de alimento mas que para realizar una seleccion. Las
gramineas que ingiere tienen muchos fitolitos, que desgastan su
denticion posterior. Por tanto, dichos animales incrementaron la
altura de las coronas en sus molares y premolares. Esta evolucion
se puede seguir en la secuencia Ceratotherium efficax - germanoafrica-
num - simum. La transicion del primero al segundo se produce hace
alrededor de 2,6 Ma, coincidiendo con el cambio climatico men-
cionado anteriormente y con la aparicion de dtiles liticos y de las
primeras especies pertenecientes al género Homo. La transicion

también coincidio con la adquisicion de un esqueleto mas robusto.

Hace menos de 0,9-1,2 Ma, los ciclos climaticos con una duracion
de cien mil afios se hicieron mas pronunciados, dando paso a ciclos
glaciales paulatinamente mas severos, que tambi¢n modificaron
los entornos naturales en Oriente Medio y en el norte africano.
Esto se refleja en la dispersion de muchas especies de mamiferos
hacia areas de la costa norteafricana, que atn hoy mantienen un

clima mediterraneo. El Stephanorhinus hemitoechus fue uno de ellos.

Artiodactyla I: Cerdos, hipopotamos, camellos y tragiilidos
Los artiodactilos (Artiodactyla) son ungulados con un namero par
de dedos. El eje de simetria de sus pezuhas se encuentra entre el
tercer y el cuarto dedo, tanto en las delanteras como en las traseras.
El primer dedo (pulgar, T) esta ausente en las especies del Plio-
Pleistoceno y los laterales (Il y V) son de menor tamafio en los hi-
popotamos, mucho menores en los suidos, o extremadamente re-

ducidos e incluso inexistentes en los rumiantes. Los artiodactilos
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suelen hacer su digestion en la parte anterior del aparato digestivo,
caracteristica especialmente bien desarrollada en los rumiantes.
Los artiodactilos africanos vivieron en ambientes afectados por
los cambios climaticos globales drasticos. Los cambios ambientales
mas notables coinciden con la aparicion de hominidos bipedos y,
mas adelante, con la aparicion de herramientas de piedra y nuestro
propio género. Estos cambios ambientales también condicionaron

la evolucion y biogeografia de los artiodactilos.

Suidae

La caracteristica que define a los Suoidea (cerdos y pecaries) es su
habito de hozar: se ayudan de su hocico para buscar raices y otros
alimentos en el suelo, con el resultado que grandes extensiones se
parecen a un campo arado. Este comportamiento se refleja en una

serie de rasgos morfologicos (Figura 14). Mientras buscan raices,

Kolpchioerus paiceas/olduvaiensis

sennns e Paotamochoerus

Hylochoerus meinerzhageni

Metridiochoerus compactus

presionan su craneo en el suelo y luego lo elevan. La elevacion la
llevan a cabo fuertes musculos del cuello que estan unidos a un
occipital ancho y elevado. El occipital elevado es muy tipica en
suidos y pecaries. Bajo el suelo, el disco del hocico se mueve bus-
cando alimento. Este disco del hocico liso, redondeado y carente
de pelo, con los dos orificios en el medio, es el rasgo externamente
visible mas tipico de cerdos y pecaries. Si los musculos que mueven
el disco del hocico estan fuertemente desarrollados, las zonas de
donde se originan son bien marcadas en los huesos, y uno de cllos
se origina en una profunda depresion infraorbital. Una vez que la
comida es localizada, tiene que ser extraida del suelo y en la
mayoria de las especies los incisivos juegan un rol importante en
esta tarea. Estos suclen ser estrechos y de coronas altas y los cuatro
incisivos centrales inferiores forman una especie de pinza con los

incisivos centrales superiores.

Metriciochoerus hopwoodi
Metridiochoerus andrewsi
Metridiochoerus jacksoni
Metridiochoerus shawi
Metridiochoerus modestus
Phacochoerus
Sus scrofa
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Fig. 15. Distribucion temporal de los Suidae africanos (modificacion segun Cooke 1978, 2007; Van der Made, 1999 a; Sahnouni y Van der Made, 2009).
Las siglas empleadas siguen las convenciones detalladas en la Figura 1. Suidos tanzanos segun Cooke (1985), Dominguez-Rodrigo y de la Torre
(2002), y Ring et al. (2005), y reinterpretados a partir de Bishop (1997, 2011). Notochoerus scotti incluye a la subespecie N. s. harrisi.
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Fig. 16. Diagrama bivariante del cuarto premolar inferior de dos grupos de suidos tetraconodontinos: el linaje Nyanzachoerus-Notochoerus (en amarillo) y el género Sivachoerus (en
negro). El tipo de medicidn esté indicado en el cuarto premolar inferior derecho de Notochoerus euilus del ‘Serengeti’ (= Laetoli) (Museum fiir Naturkunde Berlin (MNB), MBAMab6619
= Gar 3/39 - 115): vistas lingual, oclusal y bucal. A la izquierda: incremento en la longitud del tercer molar inferior en las especies africanas de Sivachoerus. Procedencia de los datos: Si-
vachoerus syrticus tulotos y S. s. syrticus Lothagam (Harris y Leakey, 2003), Sivachoerus australis del Miembro Ibole de la Formacién Wembere-Manonga (Bishop, 1997), , Nyanzachoerus
kanamensis de Kanam medidas de un solo premolar de Leakey (1958) y tomados sobre un molde (MNHN) Sivachoerus pattersoniy Notochoerus euilus del Hadar (Authority for Research
and Conservation of Cultural Heritage (ARCCH), Addis Abeba) y N. euilus del “Serengeti” (Laetoli; MNB), el resto como indicado por Van der Made (1999 a).

Los Suoidea tienen grandes caninos inferiores con una seccion
triangular. En los machos, los lados posteriores de los caninos ca-
recen de esmalte, mientras que en las hembras vara segan la es-
pecie. Los Suidae (cerdos) difieren de los pecaries (Tayassuidae o
Dicotylidae y la familia extinta Paleochoeridae) en que los caninos
superiores suelen estar orientados hacia afuera desde su base y
hacia la punta se curvan aun mas hacia el exterior. En especies con
caninos muy grandes, estos se curvan hacia arriba y, en casos ex-
tremos, se orientan hacia arriba desde la base de donde se originan
en el hueso maxilar. Los cerdos macho tienen grandes caninos en
constante crecimiento. Las hembras suelen tenerlos mas pequefios
y con una morfologia diferente, pero en algunas especies tambien

pueden desarrollar caninos de gran tamano.
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Otro rasgo morfologico importante de los suidos son sus molares
bunodontos. Este tipo de molares con clspides redondeadas suele

ser una adaptacion propia de los omnivoros.

Los Suidae aparecen de manera abundante en estratos donde se
han hallado restos de Australopithecus y Homo, desempefiando un
papel importante en la datacion de estos restos humanos (ej., Co-
oke, 1976, 1978; White y Harris, 1977). En varios linajes evoluti-
vos, el tercer molar aument6 su longitud, rasgo que se emplea
para la datacion biocronologica (Figuras 15, 16, 18). El estudio
sistematico de este diente en especies o linajes nos permite rela-

cionar su longitud con una edad geolégica.
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Evolucidn / Estratigrafia / Biogeografia
La familia Suidae esta subdivida en subfamilias, tres de ellas pre-

sentes en el Plio-Pleistoceno africano (Figura 15).

Los Tetraconodontinae tienen grandes premolares con estruc-
turas simples. En concreto, el cuarto premolar inferior mantiene
como rasgo primitivo la presencia de una sola clispide principal.
El tercer y cuarto premolar se parecen a los premolares de una
hiena y han sido confundidos con estos. Esta semejanza nos lleva a
la cuestion del uso de dichos premolares. Dado que se trata de
omnivoros, no seria sorprendente que estos dientes fuesen usados,
aligual que en el caso de las hienas, para fracturar huesos; alterna-
tivamente se ha sugerido que servian para fracturar bambu, pero
realmente su uso nos es desconocido. El gran tamafio de sus pre-
molares es una caracteristica derivada, pero en especies posteriores
hay una tendencia a la reduccion de tamaio y a la presencia eventual
del primer y segundo premolar, mientras que en algunas especies
tambien el tercer y cuarto premolar son reducidos en tamano.
Los Tetraconodontinae desarrollaron pronto un incremento en el
tamafio y longitud de sus molares posteriores. El uso potencial de
esta tendencia para la estimacion de las edades relativas de los di-
ferentes estratos fue reconocido hace mucho tiempo. Sin embargo,
esto no funciono correctamente hasta que los diferentes linajes
fueron clasificados y atin hoy algunos trabajadores los siguen con-
fundiendo. Los diferentes linajes de suidos difieren en su morfologia
craneal, pero también presentan diferencias en los dientes, aparte
del tercer molar. Este aspecto sera ilustrado con el caso de Nyan-
zachoerus kanamensis. A pesar de que en una etapa temprana los
cerdos africanos fueron asignados al genero indio Sivachoerus (To-
bien, 1936; Leonardi, 1952) y de que varias especies africanas ha-
bian sido nombradas (¢j., Leonardi, 1952; Cooke y Ewer, 1972),
se convirtio en una practica habitual el incluir a todas en el genero
Nyanzachoerus y la mayoria dentro de una tnica especie: N. kana-
mensis. Sin embargo, entre este material hay especies con premo-
lares muy grandes y otros con premolares mas pequedos (Figura
16). Las especies con premolares mas pequefios incluyen el material
tipo de Nyanzachoerus kanamensis y, por tanto, por definicion asumen
ese nombre. La mayoria del material se asocia con premolares de
gran tamafio y actualmente se cree de nuevo que pertencece al gé-
nero Sivachoerus (Van der Made, 1999 a).

Este grupo con grandes premolares (Figura 16) no es una tnica
especie, pero incluye especimenes tipo de varias de las especies

anteriormente nombradas, que difieren en su talla general y en el

hecho de poseer premolares grandes o muy grandes, y terceros
molares pequefios o grandes. Sivachoerus syrticus tulotos es una su-
bespecie temprana de talla pequefa, pero con unos premolares
relativamente muy grandes y terceros molares relativamente pe-
quenios. Dicha subespecie aument6 su talla, experiment6 una re-
duccion en el tamano de sus premolares y un aumento de sus ter-
ceros molares (Figura 16), evolucionando asi en Sivachoerus
pattersoni. Mientras acontecfa esta evolucion, un segundo linaje de
Sivachoerus aparecio, de mayor tamaflo y con terceros molares
tambieén relativamente mayores. Por lo tanto, lo que durante
mucho tiempo era considerada como una tnica especie son, en
realidad, cuatro diferentes (Van der Made, 1999 a). Si los fosiles
han sido correctamente asignados a su linaje, entonces el tamafio
del tercer molar es indicativo de la edad de los restos. Los machos
de algunas especies de este genero tienen los arcos cigomaticos
muy abultados, por lo que sus craneos son casi tan anchos como

largos.

El género Nyanzachoerus tiene unos premolares grandes, pero de
menor tamafio que el Sivachoerus. Es descendiente de Conohyus,
un género conocido desde el Mioceno europeo y evoluciono hacia
Notochoerus. La evolucion de este linaje esta marcada por un im-
portante incremento del tamano corporal, un crecimiento atn
mas espectacular en la longitud y complejidad del tercer molar, y
una reduccion de los premolares. En el macho de Notochoerus, los
arcos cigomaticos tienen protuberancias laterales. El incremento
en la longitud y complejidad del tercer molar comenzo mucho
antes de que se produjese en Sivachoerus y alcanz6 un grado mayor.
También las coronas de sus dientes desarrollaron mucha mas al-

tura.

El jabali de rio Potamochoerus tiene premolares con una morfologta
similar a algunos de los Tetraconodontinae, pero son relativamente
mas pequefios. El tercer molar es corto y simple, el cuarto pre-
molar inferior tiene una tnica caspide principal y el segundo inci-
sivo superior es corto. Estos rasgos primitivos los comparten con
el género actual Babyrousa y el género fosil Celebochoerus, ambos de
Sulawesi (Indonesia). La retencion de los tltimos dos rasgos pri-
mitivos es compartida con algunos Tetraconodontinae, pero no
con los Suinae. La posicion de los tres géneros no se conoce bien:
es posible que estuviesen emparentados o ser los ultimos repre-
sentantes de largos linajes independientes y estar relacionados con
los Tetraconodontinae o compartir antepasados comunes con los

Suinac. Se ha sugerido la opcion de situar a los tres generos dentro
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Fig. 17. Potamochoerus de Eyasi ("Nyarasa”): 1) MB-Ma7015 - primer molar inferior derecho: vistas a) lingual, y b) oclusal; 2) MB-Ma7014 - tercer pre-
molar inferior derecho: vistas a) lingual, b) oclusal, c) bucal; 3) MBAMa7009 - tercer molar superior izquierdo: vista oclusal; 4) MB-Ma7008 - tercer
molar inferior izquierdo: vistas a) bucal, b) oclusal, y ¢) lingual; 5) MB-Ma7011 - tercer molar superior derecho: vistas a) bucal, y b) oclusal; 6) MB-
Ma7007 - tercer molar inferior izquierdo: vistas a) oclusal, y b) lingual; 7) MBAMa7006 - segundo molar superior izquierdo: vista ocusal; 8) MBAMa7010
- primer molar superior derecho: vista oclusal. Especimenes del Museum fiir Naturkunde Berlin. Diagarama bivariante de la anchura del l6bulo
anterior (DTa) respecto a la longitud (DAP) del tercer molar de Potamochoerus: ejemplar de Eyasi (Museum fir Naturkunde Berlin), y ejemplares re-
cientes de diferentes partes de Africa (Nationaal Natuurhistorisch Museum, Leiden; Estacién Biolégica de Dofiana, Sevilla; Museo Nacional de

Ciencias Naturales, Madrid). Fotos: J. van der Made.

de la subfamilia Babyrousinae (Van der Made, 2010 a). Actual-
mente Potamochoerus esta limitado a Africa y suregistro fosil alli es
escaso y abarca un corto periodo. Algunos sittian la especie Kolpo-
choerus afarensis dentro de Potamochoerus, sin embargo, dicha afir-
macion no concuerda con lo que indica la morfologia de sus fosiles.
Muchas especies eurasiaticas han sido asignadas a este género,
pero la mayoria de ellas no parecen estar emparentadas. En cual-
quier caso, las evidencias disponibles o, mas bien, la falta de ellas
sugieren que Potamochoerus se disperso durante el Pleistoceno Tem-
prano tardio o el Pleistoceno Medio desde Asia a Africa. El material

de Eyasi es relativamente grande, y en algunos casos mayor que
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en los especimenes recientes (Figura 17). Esto sugiere que la es-
pecie era ligeramente mayor en el Pleistoceno de lo que lo es en
la actualidad, lo cual es un fenomeno comtn en los macromami-

feros europeos.

Los restantes suidos pertenecen a la subfamilia Suinae. Los suinos
mas antigiios conocidos comparten unos segundos incisivos superiores
alargados y unos cuartos premolares inferiores y superiores con una
morfologia particular. Kolpochoerus es el género mas antiguo mejor
conocido de Africa. Las especies K. cookei y K. deheinzelini fueron ubi-

cadas en Kolpochoerus y se consider6 que habian evolucionado de una
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especie india de Propotamochoerus (Brunet y White, 2001). Sin embargo,
estos autores no aportaron ningtin argumento que probase que estas
dos especies pertenecian a Kolpochoerus y no a Propotamochoerus o a
cualquier otro género. Sus datos y descripciones muestran rasgos
que comparten con Propotamochoerus, pero no la existencia de algin
rasgo derivado que comparta con Kolpochoerus y no con Propotamo-
choerus. Actualmente no esta claro si Kolpochoerus aparecio en Africa
hace alrededor de 5 0 3,5 Ma. En cualquier caso, la especie Kolpochoerus
afarensis comparten caracteristicas derivadas con especies posteriores
de Kolpochoerus que no aparecen en otros géneros (como Potamochoe-
rus). El género se caracteriza por un incremento de su tamafio cor-
poral, asi como de la complejidad y longitud de su tercer molar, que
también desarroll6 una corona de mayor altura. Se pueden identificar
cuatro estados evolutivos diferentes. La especie Kolpochoerus majus,
se originG a partir de este linaje y probablemente es el antepasado

del actual H Iylochoerus meinertzhageni.

El género Metridiochoerus se caracteriza por un marcado incre-
mento de la altura de sus coronas dentales (hipsodoncia), asi
como por un incremento en el tamafio y una elongacion de los
molares posteriores (Figura 18). Harris y White (1979) identifi-
caron una especie con un gran recorrido, Metridiochoerus andrewsi,
con sus tres estados evolutivos posteriores, que mas tarde dieron
lugar a las ramas de Metridiochoerus modestus y M. hopwoodi y, fi-
nalmente, a M. compactus. Cooke (1978, 1985, 2007) identifico
seis especies con distribuciones temporales que se solapan. La
Figura 18 se basa en gran parte en los esquemas de Cooke, pero
incluye menos especies contemporéneas. La especie Metridiocho-
erus modestus a veces se incluye en Phacochoerus, creyéndose que
dio lugar a los actuales facoqueros. El jabali eurasiatico comun,
Sus scrofa, se expandio al norte de Africa, posiblemente durante

el Pleistoceno Superior.
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Fig. 18. Longitud (DAP) del tercer molar inferior (M3) en Metridiochoerus. Datos para Makapansgat de Bender (1992), un espécimen del Museum fiir Naturkunde
Berlin (MNB) procedente del ‘Serengeti’ (;Unidad Superior de Ndolanya?), otro incompleto de Peninj y datos restantes segin Cooke (2007). A la derecha un molar
de Peninj (vistas oclusal y bucal) y del ‘Serengeti’ (MNB): vistas bucal, oclusal y lingual. Fotos: J. van der Made.
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Fig. 19. Craneo de un individuo juvenil de Kolpochoerus (Bayerische Staatssammlung fiir
Geologie und Paléontologie 1931 I 35) procedente del Lecho IV de Olduvai: vistas a) su-
perior, b) izquierda, ¢) inferior, d) anterior y €) posterior.

Suidae en Tanzania

La Figura 15 muestra el registro de los suidos en Tanzania. Muchas
especies fueron nombradas en base a material tanzano, pero no
todas ellas son reconocidas como validas hoy dia. Aquellas que se
manejan en la actualidad incluyen Kolpochoerus majus, Kolpochoerus
olduvaiensis y Metridiochoerus hopwoodi, que fueron definidas gracias
al material de los Lechos I, I y TII, respectivamente, de Olduvai
(Hopwood, 1934; Leakey, 1942, 1958). Dietrich (1937) describio
los Suidae de Olduvai, incluyendo el craneo de un individuo juvenil

que clasifico como Koiropotamus (= Potamochoerus). Este craneo
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(Figura 19) es mas probable que pertenezca a Kolpochoerus. Por su
parte, Cooke (1982) describi6 un craneo bien conservado de Me-

tridiochoerus modestus del Lecho I de Olduvai.

Bishop (1997) describio el material del Miembro Ibole de la For-
macion Wembere-Manonga y lo asigno a Nyanzachoerus kanamensis.
Mas tarde, el material que tradicionalmente se habia asignado a
Nyanzachoerus se interpreto como pertencciente a los tres géneros
Sivachoerus, Conohyus y Nyanzachoerus, y Sivachoerus australis fue as-
cendido al rango de especie (Van der Made, 1999 a). El material
del Miembro Ibole posee grandes premolares como en el caso de
Sivachoerus, que son incluso mayores que los de S. pattersoni (Figura
16), mientras que sus terceros molares son mayores que los de Si-
vachoerus syrticus (Figura 16); las dimensiones de premolares y mo-
lares casan muy bien con Sivachoerus australis. El material de los
Miembros Kilolei y Tinde de la Formacion Wembere-Manonga es
demasiado pobre como para poder ser determinado de manera

fiable, pero podria pertenecer tambien a esta especie.

Dietrich (1942) describio el material del ‘Serengeti’, que corres-
ponde con Laetoli y formaciones mas recientes en esta area. En
esta epoca, la taxonomia de los suidos era todavia muy confusa,
pero se ha de tener en cuenta que gran parte de este material se
asignaba a la especie “Hylochoeruseuilus. Mas recientemente, Harris
(1987) describio el material suido de Laetoli e identifico Potamo-
choerus porcus y Notochoerus euilus en las Unidades de Laetoli y Kol-
pochoerus limnetes en la Unidad Superior de Ndolanya. Bishop
(2011) describio el material de dichas formaciones y los asigno a
siete especies distintas. Dando por cierta la edad publicada de los
depositos de donde provienen los fosiles, el registro de suidos
asignado a algunas de estas especies puede estar hasta dos millones
de afios fuera del rango temporal establecido para esta especie.
Sin embargo, estas incongruencias temporales no han sido discu-
tidas. Por un lado, este no es el lugar para discutir la clasificacion
de especimenes individuales pero, por otra parte, es imposible
presentar una vision coherente de la evolucion de los suidos sin

abordar estos problemas.

Existe una gran controversia acerca de Kolpochoerus qfarensis: jes
una especie de Kolpochoerus o se trata de uno de los primeros re-
presentantes de Potamochoerus porcus? Las evidencias morfologicas
apuntan hacia la primera opcion y esta es hoy en dia la opinion
que prevalece: el material de Lactoli asignado por Harris (1987) a

Potamochoerus porcus pertenece a Kolpochoerus afarensis. Bishop (2011)
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asign6 material de cinco o seis yacimientos en el techo de la
Unidad Superior de Laetolil a Nyanzachoerus kanamensis (Bishop,
2011). Estas muestras tienen cronologias cercanas a 3,6 Ma, pero
la especie es conocida de hace aproximadamente 6 Ma (Van der
Made, 1999 a). Una vez que la especie “limnetes” fue ubicada
dentro de Kolpochoerus, empezaron a surgir algunas dudas acerca
de si el holotipo no podria pertenecer mas bien a Nyanzachoerus
(Pickford, 1989) y, como consecuencia, el nombre K. heseloni es
aplicado a este tipo de Kolpochoerus. Bishop (2011) no dio figuras
ni medidas, sino que tan solo describio algunos rasgos no muy
diagnosticos. A la vista de las dificultades historicas en separar los
molares de Nyanzachoerus y Kolpochoerus, es legitimo preguntarse
por qué el material descrito por Bishop no puede pertenecer a
una especie diferente, como Kolpochoerus afarensis, que esta pre-

sente en Laetoli.

Se ha indicado que Notochoerus euilus y N. jaegeri han tenido rangos
solapados en la Unidad Inferior y la parte inferior de la Unidad
Superior de Lactolil, apareciendo, en ocasiones, en los mismos
yacimientos (Bishop, 2011). Se ha observado que el material asig-
nado a Notochoerus euilus muestra una reduccion en el tamafio de
los premolares (Van der Made, 1999 a). También se ha identificado
un incremento en la altura coronaria del tercer molar. Posiblemente
es mas dificil separar la muestra mas antigua de Notochoerus euilus
de la mas reciente de N. jaegeri que separar las muestras mas y me-
nos recientes de N. euilus. Pore esta razon, los ejemplares de la
Unidad de Lactolil, que han sido figurados o cuyas medidas fueron
publicadas, no aportan una buena evidencia de la contemporaneidad

de ambas especies.

Harris (1987) asign6 algun material pobre de la Unidad Superior
de Ndolanya a Kolpochoerus limnetes (con reciente nomenclatura:
Kolpochoerus heseloni). Esto no resulta sorprendente, ya que Harris
y White (1979) ubicaron la mayoria de especies de Kolpochoerus en
esa misma especie. Sin embargo, otros autores identificaron mas
especies en ese genero (ej., Cooke, 1985) y desde esa vision,
puede ser cuestionado si el material no representa a Kolpochoerus
afarensis, una especie presente en la Unidad de Lactolil. La mayor
parte del material de la Unidad Superior de Ndolanya es demasiado
pobre, pero se hallo un tercer molar que se situaria dentro del
rango métrico propio de Kolpochoerus afarensis y no hay motivo
por el que no pueda ser incluida en esa especie. Bishop (2011)
asign6 material de la Unidad Superior de Lactoli y de la de Ndo-
lanya, con cronologias de 3,85-3,6 y >2,66 Ma, respectivamente,

a la especie Kolpochoerus heseloni. Harris y White (1979) y Cooke
(1985, 2007) asumieron que, lo que ahora se denomina, K. heseloni
aparecio hace alrededor de 2,9- 2,7 Ma, mientras que Sahnouni y
Van der Made (2009) emplearon ese nombre solo para las muestras
mas recientes que 2,1 Ma, que incluyen terceros molares mas
alargados. Bishop (2011) ilustro un tercer molar descubierto en
la Unidad Superior de Laetolil y di6 sus medidas. Este ejemplar
no muestra el amplio valle transversal entre el primer y segundo
lobulo tan tipico de Kolpochoerus. Se trata de un diente largo,
propio de los restos atribuidos a Kolpochoerus con menos de 2,1
Ma y parece tener una corona baja, aunque quizas es solo que esta
muy desgastada. Su complejidad se ajusta a la de Notochoerus euilus
y su tamafio entraria dentro de las medidas mas bajas de la especie
(Cooke, 2007). El material de la Unidad Superior de Ndolanya,
que Bishop asigno a K. heseloni, no fue descrito ni ilustrado. Asu-
miendo la presencia de Kolpochoerus en los niveles mas modernos,

parece mas probable que se trate de una especie primitiva.

Unos fragmentos de molares y un premolar superior hallados en
la Unidad Superior de Ndolanya (3,6-2,66 Ma) fueron asignados
a Metridiochoerus andrewsi (Bishop, 2011), posiblemente siguiendo
las pautas de Harris y White (1979), en lugar de las de Cooke
(1985, 2007; Cooke y Wilkinson, 1978). Mientras que los primeros
autores apuntaban a la existencia de un largo linaje de M. andrewsi,
el tltimo de estos autores identificaba varias especies primitivas,
mientras que el mas avanzado M. andrewsi habria aparecido hace
unos 2 Ma. Posiblemente el material procedente de la Unidad Su-

perior de Ndolanya pertenezca a una de estas especies primitivas.

Ecologia

Como se ha mencionado antes, los cerdos y los pecaries buscan
con su hocico alimentos en el suelo. Esto se denomina hozar, en
ingles ‘rooting” en alusion a las raices (roots) aunque, en realidad,
buscan una mayor variedad de comida, incluyendo animales ver-
tebrados e invertebrados y incluso comen directamente suelo.
Aunque el escaso tamafo de las lombrices de tierra sugiere que
estas no representan un recurso importante en la dieta de los cer-
dos, el examen de los contenidos estomacales de cerdos salvajes
cazados revela que un tinico individuo puede llegar a ingerir cientos
de estas lombrices. Los cerdos tienen un sentido del olfato agudo
que les ayuda a localizar la comida en el suelo y que incluso les fa-
cilita la busqueda de trufas. Ningtn otro gran mamifero, aparte
del cerdo, busca sistematicamente la comida en el suelo, por lo

tanto estos no tienen que competir por este recurso. El acceso a
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los alimentos del subsuclo puede ayudar al cerdo a sobrevivir en
estaciones en las que la comida escasea. Mientras que en algunas
partes de Africa los bovidos migran segln la estacion lluviosa, en
busca de gramineas en fase de crecimiento y ricos en nutrientes,
los facoqueros no migran y sobreviven a la estacion seca alimen-

tandose de rizomas ricos en nutrientes.

Durante mas de treinta y cinco millones de afios, el hozar fue una
estrategia empleada por cerdos y pecaries, por lo que acabaron
desarrollando una variedad de adaptaciones morfologicas destinadas
a ello (Sicuro y Oliveira, 2002; Van der Made, 2010 a). Mientras
que hoy en dia los cerdos son menos diversos, hubo épocas y
lugares en los que los cerdos fueron mas variados que los bovidos
o los cérvidos. Durante el Mioceno, hubo hasta cinco o seis especies
simpatricas en Europa, el subcontinente indio y Africa (esto quiere
decir que sus fosiles se hallaron en el mismo yacimiento). Algunas
especies, como el jabali eurasiatico comtn, estan adaptadas al ho-
ciqueo profundo y tienen hocicos estrechos e incisivos centrales
que actian como pinzas, extrayendo los alimentos encontrados.
Otros, como el jabali africano o facoquero comin, estan adaptados
a hozar de manera mas superficial y tienen hocicos y caninos
anchos que sobresalen hacia fuera y que no les permiten alcanzar
demasiada profundidad en el subsuelo. La anchura y altura de la
protuberancia occipital, la morfologia del hueso en las zonas donde
se originan los musculos que mueven el hocico, y varios otros
rasgos diversos contienen informacion sobre este comportamiento

de busqueda y hociqueo de las especies ya extinguidas.

La capa superior de los suelos situados en altas latitudes suele
contener un espeso horizonte de humus, mientras que en los
climas tropicales se crea una fina capa de suelo organico. Esto esta
directamente relacionado con la abundancia de fauna que habita
en su superficie, incluyendo las lombrices de tierra. A su vez, esto
se refleja en que la mayoria de especies porcinas que viven en
zonas de altas latitudes hozan profundamente, mientras que muchas
especies en areas de bajas latitudes desarrollaron rasgos relacionados
con un hociqueo mas superficial. Los cerdos africanos del Plio-
Pleistoceno tuvieron su origen en Eurasia y la mayorfa de ellos

muestra este cambio en su estilio alimenticio.

A partir del principio del Mioceno Tardio, la mayoria de los suidos
africanos evolucionaron aumentando en longitud y complejidad
la morfologta de sus terceros molares mediante la adiccion de lo-

bulos o pares de clspides en la parte posterior del diente. El re-
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sultado es un incremento de la superficie de masticacion, que per-
mite masticar mas alimento al mismo tiempo. Esta es una adapta-
cion destinada a la ingesta de grandes cantidades de comida con

un valor nutritivo mas bajo.

Ademas de la elongacion del tercer molar, la altura de las coronas
de los molares se incrementb. Las gramineas, especialmente cuando
estan maduras, tienen paredes celulares gruesas compuestas de
celulosa, un escaso valor nutritivo y muchos fitolitos. Los fitolitos
estan constituidos de dioxido de silicio, como el cristal: es posible
llegar a cortarse la mano con una brizna de graminea. Estos fitolitos
desgastan los dientes y los pastadores necesitan coronas mas altas
para tener todavia algo con lo que masticar hasta el fin de sus dias.
Otro cambio en su denticion, también relacionado con el tipo de
dieta, es que el esmalte dental se hizo mas fino y mas rugoso y el
cemento se deposito entre las cispides. Durante la mayor parte
de la vida de un individuo perteneciente a una especie con molares
de coronas bajas, la superficie de masticacion funcional es ondulada
y esta compuesta por el esmalte de las cspides redondeadas, lo
cual es bueno para comer alimentos mas duros como nueces o be-
llotas. Sin embargo, en especies con coronas mas altas, las puntas
de las clispides se desgastan antes y la superficie masticatoria fun-
cional es mas bien plana y formada por crestas de esmalte mas
duro que se encuentran ligeramente elevadas sobre la superficie
formada por una dentina mas suave y cemento. Esta superficic es

como la de un rallador, muy adecuada para comer hojas.

Todos esos cambios en la morfologia de los molares indican que
estos cerdos se adaptaron al pasto. Esto ocurri6 en un contexto
de cambio climatico global que, a su vez, provoco cambios en
grandes extensiones de entornos naturales. Hoy en dia las emisiones
de dioxido de carbono estan causando el llamado “efecto inverna-
dero”, mientras que en el Mioceno Inferior ocurria lo contrario y
la cantidad de di6xido de carbono en la atmosfera decrecia. Esto
favorecio a ciertas plantas herbaceas respecto a otras plantas con
un tipo distinto de fotosintesis y resulto en la expansion de praderas
(Cerling et al., 1993). Inicialmente esto ocurrio en areas cerca
del ecuador, pero posteriormente las praderas se propagaron hacia
latitudes mayores. Esto tuvo un mayor impacto en la fauna, la cual
tuvo que adaptarse a ambientes abiertos desarrollando nuevas
adaptaciones locomotoras y, en el caso de los herbivoros, convir-
tiendose en pastadores (Cerling et al., 1997). Es en este momento
cuando aparecieron los hominidos interpretados como bipedos,

tales como Sahelanthropus y Ororin.
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Los primeros suidos que incrementaron la longitud y la complejidad
de su tercer molar son los pertenecientes al linaje de Nyanzachoe-
rus-Notochoerus. De hecho, su antepasado europeo Conohyus ya
mostraba un pequefo incremento en la longitud antes de disper-
sarse hacia Africa. No obstante, su tercer molar inferior todavia
mantuvo dos lobulos con dos ctispides y un tercer lobulo con solo
una ctispide en el medio. Con el primer registro de Nyanzachoerus,
de unos 6 Ma, el tercer molar se habfa vuelto mas complejo y con
el primer registro de Notochoerus, de unos 4 Ma, la longitud y
complejidad del tercer molar se habia incrementado mucho, y la
altura coronaria también habia empezado a crecer. Esta tendencia
culmino hace unos 2,6 Ma con la aparicion de Notochoerus scotti,
que representa un salto en cuanto a elongacion y complejidad del
tercer molar. Los linajes de Sivachoerus syrticus - pattersoni y Siva-
choerus australis (Figura 16) comenzaron el incremento de la lon-
gitud y complejidad del tercer molar al mismo tiempo, pero no
desarrollaron coronas de mayor altura. Se extinguieron hace unos

2,6 Ma, cuando Notochoerus scotti y N. clarkei aparecieron.

Kolpochoerus continué esta tendencia, aunque mas tarde en el
tiempo. La primera especie asignada a este género no muestra un
incremento de la longitud y complejidad del tercer molar, pero
este desarrollo comenzo con Kolpochoerus afarensis hace alrededor
de tres millones de anos. Desde hace unos 2,6 Ma, la longitud del
tercer molar se incrementd cada vez mas y se produjo un aumento
moderado de la altura coronaria. Metridiochoerus aparecio en Africa
hace poco mas de tres millones de afios y dio lugar a diferentes li-
najes que, en diferentes proporciones, aumentaron la altura de
sus coronas dentarias, asi como la longitud y complejidad del

tercer molar.

En varios linajes, los cambios morfologicos como adaptacion para
pacer se produjeron hace alrededor de 2,6 Ma. Se ha sugerido
que un gran cambio climatico entorno a esa fecha dio lugar a pai-
sajes mas abiertos en el este africano y a la aparicion de tiles
liticos y a las primeras especies del género Homo (deMenocal,
1995). Parece ser que estos cambios climaticos y medioambientales
tuvieron una gran repercusion en la evolucion y distribucion de

los suidos.

Los isotopos de carbono acumulados en el esmalte dental de los
suidos son buenos indicadores de su dieta (ramoneo, pasto o mixta)
y los analisis indican que el alargamiento del molar en Sivachoerus

y Notochoerus refleja un incremento del pasto, mientras que Kolpo-

Fig. 20. Facoquero pastando en el parque Nukuru (Kenia). Notese la postura “de rodillas”.
Foto: J. van der Made.

choerus y Metridiochoerus de los Gltimos dos millones de afios eran
ya pastadores y continuaron incrementando la longitud del tercer
molar para mejorar la eficiencia del procesado de los alimentos
(Harris y Cerling, 2002; Cerling et al., 2005). Hoy en dia, su pa-
riente Phacochoerus es un pastador especializado (Figura 20). Estos
suidos no solo se convirtieron en pastadores, sino que este cambio
coincidio con otro de un hociqueo profundo a un hociqueo super-
ficial. Aunque que los actuales facoqueros son pastadores y buscan
raices a escasa profundidad, los isotopos de carbono indican que,
sorprendentemente, el jabali de bosque, descendiente de uno de

los linajes de Kolpochoerus, no seria un pastador completo.

En la mayoria de las especies de suidos los machos tienen unos ca-
ninos relativamente grandes, en continuo crecimiento, al contrario
que en el caso de las hembras que, ademas, son de menor tamano.
En algunas especies los machos poseen caninos realmente grandes
y tambien las hembras pueden llegar a tener grandes caninos, en
continuo crecimiento. Los caninos inferiores de los machos tienen
una seccion triangular y se desgastan con los caninos superiores,
de forma que se afilan. Los caninos superiores tienen facetas de
desgaste por el contacto con los inferiores, pero esto no suele
producir unos bordes cortantes. Los suidos suelen usar sus caninos
con diferentes fines. Pueden ser usados en defensa propia frente a
depredadores o para enfrentarse a otros individuos de la misma
especie. En las diferentes especies de suidos hay distintos estilos
de confrontaciones entre los machos, algunos de los cuales pueden
llegar a provocar heridas graves. La funcion de los grandes caninos

superiores en los machos tiene probablemente un efecto visual,

209



Jan van der Made

permitiendo a los oponentes estimar la fuerza del adversario
antes de enzarzarse en una peligrosa batalla. Las especies de
suidos que habitan en entornos naturales cerrados tienden a des-
arrollar caninos menores y aquellos que viven en habitats donde
los grandes caninos pueden ser avistados desde largas distancias,
suelen tenerlos de mayor tamafo. Lo mismo ocurre con los
cuernos y astas de antilopes y ciervos. Los Gltimos individuos de
Notochoerus y algunos de la especie Metridiochoerus tienen caninos
extremadamente grandes, lo que encaja con la idea de que vivian

en habitats abiertos.

En los pequenos bovidos territoriales, que viven en habitats ce-
rrados, los machos tienen cuernos de pequefio tamafio y las
hembras carecen de ellos. Estos bovidos tienden a vivir solos o
en pareja. En el caso de los bovidos de mayor tamafo, que
habitan en entornos naturales menos densos, las hembras viven
en grupos pequefios y un macho, con cuernos grandes y orna-
mentados, defiende el territorio por el que se mueven estas
hembras frente a otros machos. Los bovidos atin mas grandes no
son territoriales pero migratorios, viviendo en grandes manadas
mixtas con hembras que tienen cuernos que son solo ligeramente
menores a los de los machos (Jarman, 1974). No podemos saber
con seguridad la organizacion social de las especies extintas,
pero se ha sugerido que los caninos de los suidos son, en este
sentido, analogos a las cuernos de los bovidos (Van der Made,
2003 b). Entre las especies actuales de Sus los machos poseen
unos caninos moderadamente grandes, mientras que los de las
hembras son pequenos, pudiendo vivir en parejas. Los individuos
de Phacochoerus se agrupan en conjuntos de tres o cuatro hembras,
con grandes caninos, mientras que un macho, con caninos igual-
mente grandes, defiende su posicion junto a las hembras. Si la
talla de los caninos esta realmente relacionada con la estructura
social, Notochoerus y Metridiochoerus debieron vivir en grupos mas
grandes y habitats mas abiertos que Sivachoerus y esto parece
concordar con lo que se sabe sobre estos suidos y los entornos

naturales que habitaron.

Hippopotamidae

Los hipopotamos son suiformes. Este término hace referenciaa la
estructura primitiva de sus pezufias, con metapodos sin fusionar y
metapodos laterales y dedos completos. Comparten muchos rasgos
esqueléticos con los antracotéridos, una familia de la cual debieron
evolucionar en Africa durante el Mioceno Temprano. Algunos de

estos rasgos estan a medio camino entre los Suoidea y los rumian-
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tes, como es el caso de una fibula con una cafia extremadamente
delgada pero con una articulacion distal bien desarrollada, anun-
ciando el hueso maleolar en los rumiantes. Especifico de este
grupo es la existencia de una faceta articular muy amplia en el
astragalo en su articulacion con el cuboides, que refleja el aspecto
general de unas patas anchas y robustas que, a su vez, estan rela-
cionadas con su forma de vida. Los hipopotamos tienen craneos
bajos y anchos y, en el caso de Hippopotamus amphibius, las orbitas
se encuentran elevadas, sobre el superficie dorsal del craneo.
Sus molares tienen cuspides con una caracteristica ‘forma de
trebol’. Realizan la digestion en el intestino anterior y tienen
est()magos comp]ejos, pero no tanto como los rumiantes, puesto

que no rumian.

Evolucion / Estratigrafia / Biogeografia

Los hipopotamos evolucionaron en Africa de los antracotéridos, y
lo hicieron no mas tarde del Mioceno Temprano. Los antracoteridos
se extinguieron en Africa justo antes del inicio del Pleistoceno,
aunque perduraron en el subcontinente indio y en Java, hallandose
su registro fosil mas moderno en Sangiran. Los primeros hipopo-
tamos tenian una denticion mas pequefia que atin recuerda a la de
los antracoteridos, pero la denticion superior ya muestraba la
‘forma de trébol” completamente desarrollada. Durante el Mioceno
Tardio aparecio la subfamilia Hippoptaminae, tambien con molares
bajos con clspides en ‘forma de trébol’. Poco despues, los hipo-
potamos se extendieron por Europa, donde se extinguieron rapi-
damente, y por el subcontinente indio y el sudeste asiatico, donde
un linaje aislado sobrevivio durante un largo periodo de tiempo
(¢j., Van der Made, 1999 b; Boisserie, 2005). Todas estas especies
son mamiferos grandes o muy grandes, incluso las especies de
menor tamafio pesan alrededor de 200 kg, mientras que las mas
grandes bien podrian haber llegado a los 4000 kg. Harrison (1997),
Weston (2000), Boisserie (2005), y Weston y Boisserie (2010)
describieron la filogenia de los hipopotamos. La Figura 21 y el si-

guiente texto estan basados principalmente en sus publicaciones.

Archaeopotamus es un hipopétamo primitivo que mantuvo una man-
dibula anterior estrecha, todos los incisivos y unos huesos orbitarios

que no se elevan sobre la cubierta craneal.

Saotherium y el actual hipopotamo enano Choeropsis liberiensis estan
de alglin modo mas evolucionados, al tener una mandibula anterior
mas amplia. Estos hipopotamos comparten un perfil dorsal del

craneo similar, con inclinaciones en la parte anterior y posterior
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Fig. 21. Distribucion temporal de los Hippopotamidae, Camelidae, Tragulidae y Cervidae africanos. La distribucion de los Hippopotamidae se
modificé a partir de lo publicado por Weston y Boiserie (2011). La distribucidn de los Camelidae, Tragulidae y Cervidae sigue Harris et al. (2010),
Geraads (2010) y Gentry (2010). Estos grupos parecen estar ausentes en el registro fésil de Tanzania. Las siglas empleadas sigen las convenciones

detalladas en la Figura 1.

del mismo. En Choeropsis las fosas orbitales parecen ocupar una
posicion atin mas baja incluso con respecto a la cubierta craneal.
A pesar de esto, se trata de una especie semiacuatica. La especie
es evolucionada en el bajo nimero de incisivos. Como en otros
mamiferos, la condicion primitiva de los hipopotamos es la pre-
sencia de seis incisivos superiores y seis inferiores, una caracteristica
que se llama hexaprotodonta. En Choeropsis el nimero de incisivos

es menor: tiene solamente dos inferiores y cuatro superiores.

Otro grupo de hipopotamos incluye a Hippopotamus afarensis, ac-
tualmente clasificado en este genero, pero tambien es la especie
tipo del genero Trilobophorus. Esta especie tiene unas orbitas lige-
ramente elevadas. Estos y los hipopotamos posteriores tienen
mandibulas amplias en su parte anterior y craneos anchos en la

zona de los caninos.

Hexaprotodon es un género definido a partir de una especie indica,
pero ha sido practica comtn incluir las especies africanas y europeas
con rasgos primitivos en este género. En la actualidad, las especies
primitivas procedentes de Africa se incluyen en su mayoria en ese
género, aunque con algunas reservas. Mantienen el estado primitivo
de seis incisivos superiores e inferiores, pero, en los casos conoci-
dos, tienen las orbitas claramente elevadas. Se cree que Hexaprotodon
bruneti evolucion6 de una especie indica y se disperso de nuevo

por Africa.

El resto de especies se incluyen todas en el género Hippopotamus y
comparten varios rasgos. Tienen cuatro incisivos superiores y
cuatro inferiores, condicion por la que son denominados tetra-
protodontos. La excepcion es H. karumensis, el cual disminuy6 sus

incisivos inferiores atn mas, contando con cuatro incisivos supe-
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riores y dos inferiores, lo que constituye un paralelismo con Cho-
eropsis. Todas estas especies y sus descendientes poseen huesos la-
crimales que contactan con los nasales y tienen un angulo mandi-
bular en forma de gancho. Hippopotamus kaisensis y sus descendientes
tienen lacrimales que se caracterizan por un area de contacto con

los nasales de bastante anchura.

Se refleja en la Figura 21 que, durante la mayor parte del tiempo,
coexistieron hasta seis especies de hipopotamos, mientras que
durante el Pleistoceno Temprano el namero de especies comenzo
areducirse hasta las dos actuales. La morfologia del craneo mues-
tra una adaptacion progresiva a un medio de vida semiacuatico.
Generalmente, se dedica poca atencion al esqueleto postcraneal
en las publicaciones, aunque esto refleje la tendencia al acorta-
miento de las extremidades que, a su vez, se hicieron mas ro-

bustas.

Hipopétamos en Tanzania

Dictrich defini6 la especie Hippopotamus gorgops basandose en un
craneo de Olduvai (Figura 22), donde se halla en todos los niveles
(Figura 21). La especie primitiva Hippopotamus harvardi fue descrita
de todos los miembros de la Formacion Wembere-Manonga (Ha-
rrison, 1997). Posteriormente esta especie se transfirio al nuevo

genero Archaeotherium (ej., Weston y Boisserie, 2010).

Ecologia

Los hipopotamos son conocidos por ser semiacuaticos o anfibios.
El hipopotamo pigmeo parece ser un poco mas terrestre que el
hipopotamo comtn. Tienen una piel con poco pelo y sin glandulas
sudoriparas, y pasan la mayor parte del dia en el agua para la ter-
morregulacion. Sus craneos estan aplanados en la parte dorsal y
ventral, y en el hipopotamo comtin las 6rbitas se encuentran ele-
vadas. Esto es tipico de los animales que viven en las superficies
de contacto agua-aire y se observa también en ranas y cocodrilos.
Se manifiesta también en sus robustas patas: otros anfibios 0 ma-
miferos acuaticos como las nutrias y focas tienen cuerpos alargados
y patas cortas. Los hipopotamos suclen tener unas extremidades
mas cortas que sus ancestros mas probables, los antracotéridos, y
se acortaron atun mas a lo largo de la evolucion. Los estudios de
ADN indican que ballenas y delfines estan mas emparentados con
los hipopotamos que con cualquier otro mamifero viviente. Com-
parten un tipo de vida acuatico o, al menos, anfibio, y dado que
las primeras ballenas datan del Eoceno, la adaptacion a ambientes

acuaticos serfa muy antigua.
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Los hipopotamos evolucionaron de los antracotéridos y coexistie-
ron con ellos durante un largo periodo de tiempo en Africa, donde
los antracotéridos se enrarecieron mientras los hipopotamos se
diversificaron. Con todo, en el subcontinente indio los antracoté-
ridos disminuyeron en diversidad antes de la aparicion de los hi-
popotamos. Asi pues, estos hechos no tienen por qué estar nece-
sariamente relacionados. Antes de que los hipopotamos adquiriesen
la elevacion de su orbita, esta ya se habia desarrollado en algunos
antracotéridos y estaba presente entre los tltimos miembros afri-
canos. Tras su extincion, hace unos cinco millones de afios, los hi-
popotamos desarrollaron este rasgo como convergencia, lo que
sugiere que ocuparon el nicho ecologico de los antracoteridos.
No existen otros grandes anfibios herbivoros que compitan con
los hipopotamos por este nicho. Debido a que los hipop6tamos
tienen la necesidad de sumergirse regularmente en el agua, en-
contrar sus fosiles implica la presencia cercana de un medio acuoso
permanente con una adecuada profundidad (alrededor de un metro

y medio para un hipopotamo comun).

Mientras que los hipopotamos pigmeos parecen tener una dieta
mas variada, incluyendo fruta y raices, los hipopotamos comunes
son predominantemente pastadores y se sabe que forrajean durante
la noche varios kilometros Iejos del agua. Los molares de los hi-
popotamos son mas hipsodontos que los de los antracoteridos y
hay pequefias diferencias entre las distintas especies de hipopota-
mos, reflejando lo que parece ser una progresiva adaptacion al
apacentamiento. En cualquier caso, el analisis de isotopos de car-
bono en el esmalte dental sugiere que los hipopotamos eran pas-
tadores, probablemente de gramineas jovenes, pero mantienen
una gran proporcion de ramoneo en su dieta (Boisserie et al.,
2005). Los primeros hipopotamos eran menos diversos, pero los
Hippopotaminac se originaron hace alrededor de 7,5 Ma y se di-
versificaron rapidamente. Esto coincide con la expansion de las
praderas y resulta tentador pensar que estos dos eventos estén re-
lacionados, especialmente a la vista de la temprana incorporacion

de gramineos a la dieta de los hipopotamos.

Camelidae

Los camellos estan estrechamente emparentados con los rumiantes
y comparten con ellos varios rasgos. Realizan la digestion en su
intestino anterior, de ahi que esta parte de su tracto digestivo sea
casi tan compleja como la de los verdaderos rumiantes. Son sele-
nodontos, lo que significa que tienen dientes con clispides con

forma creciente, e hipsodontos, es decir, sus dientes tienen coronas
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Fig. 22. El holotipo de Hippopotamus gorgops procedente de Olduvai: vistas a) dorsal, b) lateral, ¢) inferior y d)

anterior. Fotos: J. van der Made.

altas. Carecen del primer y segundo incisivo superior, pero man-
tienen el tercero, mientras que los rumiantes han perdido los tres.
Los huesos de sus extremidades son facilmente reconocibles debido
a que tienen morfologias particulares que forman parte de una
adaptacion locomotora a entornos abiertos. Los camellos poseen
un conjunto de adaptaciones termorreguladoras ¢ hidrorregula-

doras que les permiten vivir en ambientes desérticos.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

Los Camelidae se originaron en Norteamérica y hace poco mas
de seis millones de afos se expandieron por el area del actual Es-
trecho de Beiring hacia los paisajes mas abiertos de Asia Central,
Oriente Medio y Africa, llegando al sur de Espafia a través del Es-
trecho de Gibraltar (Van der Made y Morales, 1999). Esta extensa

dispersion se produjo, en terminos geologicos, de forma instanta-

nea. Estos camellos eran mayores que los actuales y pertenecian
al género Paracamelus (Figura 21) que, mas tarde, dio lugar al
genero Camelus, al cual pertenecen las especies actuales de camello
y dromedario. Los camellos suelen ser escasos y hay pocas zonas
donde sus fosiles hayan sido encontrados e, incluso en tales casos,
se suelen hallar tan solo unos pocos huesos o dientes por yaci-
miento. Harris et al. (2010) anotaron veintitn yacimientos africanos
y solo en tres casos pudieron clasificar el material a nivel de
especie. Debido a este pobre registro la evolucion de los camellos

es poco conocida.

Ecologia
Los camellos redujeron por completo sus metapodos laterales.
Sus metapodos centrales son largos y fusionados y terminan en

articulaciones divergentes, con el resultado que los dedos son
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también divergentes. El resultado queda patente en unas extremi-
dades delgadas que finalizan en un pic amplio, una adaptacion al
desplazamiento por suelos compuestos de arenas sueltas. Sus dien-
tes de coronas altas y sus adaptaciones locomotoras, termorre-
guladoras e hidrorreguladoras hacen de los camellos unos animales
bien adaptados a la vida en los entornos desérticos. Las especies
actuales se encuentran en este tipo de habitats y el camello do-
méstico ha sido introducido en los desiertos de Australia. Sus fo-
siles se encuentran en areas que hoy en dia son secas y que pro-
bablemente también lo fueron en el pasado. La distribucion actual
mas meridional del dromedario es el norte de Tanzania. Restos
de camellos fosiles han sido encontrados en Kenia, y podrian
haber vivido en el Plio-Pleistoceno en la zona que ahora abarca

Tanzania.

Tragulidae

Los Tragulidae son los rumiantes vivos mas primitivos. Tienen
unos caninos inferiores incisiformes y carecen de los superiores.
Tienen pequetios dedos laterales en pezufias delanteras y traseras.
En muchas especies los metapodos centrales no estan fusionados
o solo parcialmente y, en comparacion con los de otros rumiantes,
en ningln caso se pueden considerar pequefios. Ademas de las
mencionadas, cuentan con muchas otras caracteristicas distintivas

en huesos y dientes.

Evolucion / Estratigrafia / Biogeografia

Los Tragulidae se originaron en Asia, pero se expandieron hacia
Africa hace practicamente veinte millones de afos. Se conoce
de la existencia de seis especies fosiles y de la especie actual
Hyemoschus aquaticus en Africa. El registro fosil se limita casi
Unicamente a Kenia y abarca entre veinte y doce millones de
afos, con un registro de alrededor de nueve millones de afios y
otro de unos cinco millones de afios de antigiiedad (Geraads,
2010). Este Gltimo registro ha sido vinculado con la especie ac-
tual que, por otro lado, no tiene un registro fosil conocido (Fi-

gura 21).

Ecologia

Los tragtlidos viven en habitats himedos y cerrados (como queda
patente en el nombre cientifico Hyemoschus aquaticus). Su escasez
en el este de Africa desde hace doce millones de afios es un reflejo

del incremento de la aridez en la region.
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Cervidae

Los Cervidae son un grupo de rumiantes, dentro del cual los ma-
chos (y en los renos, también las hembras) poseen astas: estructuras
oseas que se asientan en lo alto de un pedunculo que se asienta en
el hueso frontal. Al contrario que en el caso de los bovidos, cuyos
cuernos estan formados por vainas de queratina sobre protube-
rancias Oseas del frontal, las astas de los cérvidos carecen de una
cubierta de queratina. Las astas se caen cada afio y vuelven despucs
a crecer; los cuernos en cambio no. A pesar de las diferencias
entre cuernos y astas, los cervidos y los antilopes comparten mu-

chas caracteristicas.

Evolucién / Estratigrafia / Biogeografia

La especie Megaceroides algericus evoluciono de la especie eurasiatica
occidental M. solilhacus, de la que existen registros en Azokh (Azer-
baiyan) y Latamne (Siria). Se conoce del Pleistoceno Tardio de
Argelia y Marruecos (Figura 21). Hay un hiato temporal entre el
ultimo registro eurasiatico y el primer africano, pero en la actua-
lidad se cree que migraron hacia el norte de Africa durante el
Pleistoceno Tardio. Esto debio producirse en paralelo a las migra-
ciones de la especie actual Cervus elaphus. Gentry (2010) mencion6
dos posibles registros de cervidos en el extremo sur, en lo que
hoy es Sudan. Por lo demas no hay registros de cervidos al sur del

norte de Marruecos, Argelia o Ttnez.

Ecologia

Los cervidos son ramoneadores o de régimen alimentario mixto
que suelen vivir en habitats cerrados o, al menos, no totalmente
abiertos. Desde hace unos veinte millones de afios los cérvidos
han sido comunes en Eurasia, pero no alcanzaron el subcontinente
indio y Africa, incluso a pesar de que durante la mayor parte de
este periodo de tiempo existieron conexiones terrestres a traves
de Oriente Medio a estas dos masas terrestres. Se conoce una va-
riedad de cérvidos en yacimientos del Levante, como en Ubeidiya,
Evron y Latamne. Pero, al parecer, no llegaron mucho mas al sur.
Hace alrededor de 2,6 0 3,2 Ma los cérvidos se introdujeron pri-
mero en el subcontinente indio y durante el Pleistoceno Superior
se dispersaron por el norte de Africa. Ambos eventos parecen
haber ocurrido al mismo tiempo que fluctuaciones climaticas glo-
bales modificaban temporalmente el medio ambiente en Oriente

Medio y el norte de Africa.
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The large mammals of the Plio-Pleistocene of Africa: Afro-
theria, Perissodactyla and Artiodactyla |

Jan van der Made

This chapter treats a heterogeneous group of large mammals. Most of them are
herbivores, most of them are ungulates, but they are not all the herbivores nor
all the ungulates, and there is no characteristic shared by all of them that is not
shared with groups treated in other chapters. They belong to widely different
groups such as the Afrotheria, Perissodactyla and Artiodactyla and all together
represent the greater part of the diversity of the African Plio-Pleistocene large
mammals. Their evolution and geographic distribution were subject to climatic
and environmental change. The same changes, that made these animals to
evolve in the way they did, lead to the evolution of bipedal hominids, to the
origin of our genus and the appearance of stone tools.

Afrotheria: elephants and their relatives
Traditionally, elephants were considered to be "sub-ungulates” a kind of primi-

tive ungulates and related to those. DNA analyses have clarified much on their
relationships and now the elephants are placed in the Afrotheria, a big group
of animals that originated in Africa. In the past the position of the continents
was very different of today and during much of its history, Africa was an isolated
continent, with a fauna that was very different from that of Europe, Asia and
North America on the one hand, and Australia, Antarctica and South America
on the other. The afrotheres are a major group of animals typical of Africa that
includes elephants and their closest relatives (Proboscidea), aardvarks (Tubuli-
dentata), hyraxes or dassies (Hyracoidea), sirens, tenrecs and elephant shrews.
Here only the larger terrestrial forms of the Plio-Pleistocene will be treated.

Though aardvarks and hyraxes spread during the Mio- and Pliocene to Asia and
Europe, it is the Proboscidea that spread over all continents, with the exception of
Australia and Antarctica, and adapted to a great variety of climates and environments
from tropical to glacial and polar. Proboscidea played a prominent role in the world
of our ancestors as is testified by cave paintings and rock engravings, but also by
the numerous proboscidean kill and butchering sites that have been excavated.

Proboscidea
The best known feature of the Proboscidea is, as their name sais, their nose in
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the form of a large trunk. As with many mammals that have large noses, this is
noted in a reduction of the nasals, the bones of the skull that are situated at the
upper side of the base of the nose.

Another typical feature is the progressive reduction of the incisors, from the pri-
mitive six upper and six lower, to two large upper and two large lower and even-
tually to two upper or two lower ones. These incisors or tusks became very large
causing changes in the architecture of the skull, neck vertebrae and neck muscles.

Still another feature is their large body size. Though the largest terrestrial mammal
ever was a rhinoceros, much of the time a proboscidean species may have been
the largest terrestrial mammal. The living African elephant reaches over six
tonnes. Their large size has important implications for their anatomy and biology
in general. The strength of muscles and bones depends on their section (which
is a surface). The larger the section, with more parallel muscle fibers, the stronger.
However, the weight of the individual depends on volume. Of two fictitious ani-
mals with the same body shape, the one that is twice as long, would have four ti-
mes more muscle strength, but it would weigh eight times as much. As a conse-
quence, it would have for jumping just halve the muscle power in comparison to
its body weight. Also its bones would break more easily when it would come
down. Therefore larger animals have different shapes, a phenomenon called
allometry, and as a result the bones of proboscideans are relatively massive,
their limbs and limb bones have different morphologies, and they run in a
different way.

Their large body size causes proboscideans to have a low rate of metabolism.
Like perissodactyls, they are hindgut digesters, meaning that an important part
of the digestion takes part in the posterior part of the digestive tract. Artiodactyls,
and in particular the ruminants, are foregut digesters. These are different strate-
gies which each have different advantages. Without entering in the details, it
can be said that hindgut digestion is advantageous for large mammals and ru-
mination for smaller animals. Since their origin in the Eocene (44 to 56 million
years ago), ruminants progressively became the dominant herbivores with body
sizes up to some 1000 kg. However, proboscideans evolved large body sizes in



Africa, before ruminants arrived in that continent and competition between the
two groups does not seem to be the reason for proboscideans becoming large.
Large body size in it self is a way to increase digestive efficiency and in addition
it is also a defence against predation.

Evolution / stratigraphy / biogeography

Proboscidea originated in Africa, but when starting some twenty million years
ago, there were intermittent connections between Africa, Eurasia and the Indian
Subcontinent, the so called Proboscidean Datum Event occurred. This was a
major faunal exchange, that occurred in various phases and lasted several millions
of years (it was not a “Datum Event”) (Van der Made, 1999 ). While most disper-
sals were into Africa, noteworthy were the dispersals of Proboscidea out of Africa
(for a recent review see Van der Made, 2010 b).

The most primitive proboscidean of the African Plio-Pleistocene is Deinotherium.
It is the end member of a long isolated lineage (Figure 1), retaining features like
an elongate skull, premolars that are not molarized at all (none of them evolved
the shape of a molar), and upper molars and lower second molars with just two
lobes. More evolved proboscideans have molars with three or more lobes. Dei-
notheres were lophodont, meaning that their molars had transverse crests, as in
tapirs. These teeth indicate that they were probably folivorous or frugivorous
browsers. Like most other mammals, when adult they had all their molars and
premolars in function at the same time. They had one pair of lower tusks, but no
upper tusks. Especially the later species were very large (Figure 2).

The remaining proboscideans share a common ancestor and a wide array of fe-
atures. Their common ancestor, or a form close to it, is Phiomia, which had two
small upper and two small lower tusks. Common features of the following pro-
boscideans are first and second molars with an increased number of lobes, that
passed from two to four or more. The third molar became more elongate and
had more lobes than the preceding molars. This might suggest that masticatory
surface increased. However, in these proboscideans, the anterior cheek teeth
wore off completely and were lost before even its third molar had erupted. So at
any moment just a few teeth were present in the mandible and they moved for-
ward as anterior teeth disappeared. This, so called horizontal replacement, evol-
ved further in later proboscideans and had the effect that mandibles and maxi-
llaries could be short. It also had the advantage that chewing force was greater,
since the mandible with teeth act as a lever with the rotation point at the joint of
the mandible, and skull and the closer to this point, the greater the momentum,
resulting in a higher pressure. The result is not only a shortening of the mandible,
but also of the skull (Figure 2).

Stegotetrabelodon had two large upper and two large lower tusks. Because of
its molar morphology with many transverse crests it is commonly placed among
the more advanced proboscideans that retain only large upper tusks. However,
the reappearance of large lower tusks would be surprising.

The mastodont Anancus was a widespread form in Africa, Asia and Europe. It
had two very long upper tusks, but no lower tusks. It had molars with four to five
lobes, each one consisting of two cusps, while the lower third molar had generally
six lobes. Anancus was bunodont, meaning that its molars had rounded cusps.
The genus disappeared from East Africa around 3.5 million years ago, while in
North Africa (and Europe) it survived till about 2 million years ago.

Stegodon is a genus that was particularly diverse in Asia, but it occurred also in
Africa. It had huge upper tusks, but no lower tusks. Its molars have the cusps of
each lobe fused to form a transverse crest, besides the number of lobes per

molar increased greatly and the lobes became antero-posteriorly flattened.
These lobes are called lamellas. Between the lamellas there is cementum. These
changes have the effect of increasing the masticatory surface and making it
flatter and with more ridges so that it resembles a grate. This is an adaptation to
grazing. Stegodibelodon is a proboscidean broadly of this stage of evolution
and has the symhysial area of the mandible (the “chin”) still very elongate, but
without incisors. The genus is not well known and there are different opinions on
whether it is a “true elephant” or not.

The following genera are considered to be the true elephants (belonging to the
family Elephantidae). Primelephas has molars with many well formed transverse
crests that are still separated by relatively wide transverse valleys and it retains
low molar crowns.

The genus Loxodonta started to increase molar height and started to have abun-
dant cementum between the lophs. The transverse crests, or plates or lamellas,
are not yet much antero-posteriorly compressed. This is noted in an index called
"lamella frequency”, which gives the number of crests per ten centimetres. In
Loxodonta the values of this index range from 3 to 5.5. This genus was wide
spread, but around 1.8 million years ago it disappeared from East Africa, but
survived in North and in South Africa. At present it is extinct in North Africa, but
is again present in East Africa. Traditionally one species is recognized, Loxodonta
africana, with various subspecies, but more recently these subspecies have been
raised to species rank.

The genus Elephas shows a rapid evolution in plate number per tooth, lamellar
frequency, crown height, and length and elongation of the third molar. The la-
mellar frequency increased from about 4 to 6. Many stages of evolution or chrono
subspecies are recognized in Elephas recki. The rapid evolution of Elephas and
also Loxodonta made proboscidean fossils important for the estimation of the
ages of strata with hominid fossils (e.g. Maglio, 1979). At different moments dis-
persals of the Elephas lineage into the Indian Subcontinent, Europe and North
Asia gave rise to different species there. Despite having been the most abundant
elephant in Africa, Elephas went extinct there and now survives in the Indian
Subcontinent and South-Eastern Asia (Figure 3).

The genus Mammuthus originated from a primitive stage of Elephas. It has
certain differences in skull morphology and more curved tusks. In Africa its
lamellar frequency is relatively low (LF = 3-5), but the genus dispersed into nor-
thern Eurasia, where it gave rise to the woolly mammoth. It went extinct on
Wrangel island in the Arctic Sea, only 4000 years ago, when in Egypt pyramids
were being constructed.

Proboscidea in Tanzania

The most wide spread African Plio-Pleistocene elephant is Elephas recki and it
was defined, originally as a subspecies, on the basis of material from Olduvai
(Dietrich, 1916).

Ecology

The deinotheres were lophodont, like tapirs. Tapirs are frugivorous and folivorous
(eating fruit and leaves) browsers and deinothere tooth morphology suggests
that they had the same diet. The morphology of the molars of the other probos-
cideans show several gradual changes: the fusion of cusps into lophs or plates,
and increases in the number of lobes or plates, in the lamellar frequency, in
crown height and in the length or elongation. These changes are a gradual
adaptation to grazing. This is not a simple anagenetic evolution, but a sequence
of innovations or advances that occurred when subsequent new genera origina-
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ted, that, at least for some time, coexisted with the previous grades of evolu-
tion.

This evolution in molar shape coincided with changes in the composition of the
atmosphere causing the spread of grasslands as inferred from isotopes ('?C and
3C) from soil carbonates (Cerling et al, 1993). Plants convert atmospheric carbon
dioxide into organic material, and different types of photosynthesis capture dif-
ferent carbon isotopes in different proportions. Because of an equilibrium bet-
ween plant and soil carbonates, former vegetation types remain recorded even
in fossil soils. Some five to eight million years ago, the amount of carbon dioxide
in the atmosphere decreased. (This is the opposite of what is happening today
as a result of the combustion of fossil fuel and what is causing the so called
"green house effect”.) Many grasses have a type of photosynthesis that was fa-
voured by this decrease in atmospheric carbon dioxide, which lead to the spread
of grasslands. Since there are more factors that interfere, the effect was different
according to climatic zone or latitude.

Plant organic material not only passes its carbon isotope proportions onto soil
carbonates, but also onto the herbivores that eat those plants. The study of these
carbon isotopes in herbivore tooth enamel discriminates between a browsing,
grazing or mixed diet. Save Deinotherium, all proboscideans adapted to the
spread of grasslands and became grazers (Cerling et al., 1997, 1999). The fact
that Anancus, Stegotetrabelodon and Primelephas were grazers indicates that
the change in diet preceded the most important morphological adaptation to it,
which is high molar crowns. The latter two genera disappeared relatively shortly
after the appearance of high crowned elephants and Anancus disappeared from
East Africa after about 3.5 million years ago. Anancus retained a bunodont tooth
morphology that is not well suited for grazing, and may have had a different diet
in environments with a Mediterranean type environment in North Africa, where it
lived on till after two million years ago. Also in Europe it survived till that date.

After about four million years ago, the high crowned Loxodonta and Elephas
became the predominant elephants. Elephas is markedly more progressive in
plate number and lamellar frequency and presumably better adapted to grazing.
Around 1.8 million years ago, Loxodonta disappeared from East Africa, but lived
on in North and South Africa. In relatively recent times, it spread again into East
Africa, where it is now a browser. Possibly, it reverted to browsing, while living in
the Mediterranean environments of North or South Africa, and there may also
exist a link between this dispersal back into East Africa and the extinction of Ele-
phas there.

Tubulidentata

As their name says, the main feature of the Tubulidentata is that they have teeth
with tubular structures. The tubes consist of dentine, are packed closely together
and surrounded by cementum. The teeth do not have enamel crowns. The teeth
anterior of the molars decrease rapidly in size and are not differentiated in mor-
phology. In some of the earlier species, the canines are still discernible because
they are larger than the surrounding teeth. Aardvarks are myrmecophagous (ea-
ting termites and ants) and, related to this diet, the snout is very elongate in the
living species. Aardvarks have powerful claws that are used to tear open termite
mounds and to dig holes for refuge (Figure 4).

Evolution / stratigraphy / biogeography

The tubulidentate tooth structure seems to have evolved also in the Eocene of
North America and at some stage it was believed that aardvarks originated there
(Colbert, 1933). However, this must have been a parallelism and aardvarks origi-
nated in Africa, because the oldest indisputable fossils of aardvarks and the
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other related Afrotheria are from there. There is one record from the early Middle
Miocene of Spain, but it has not been published in detail (Alférez et al, 1988).

This group is rare and there are only few localities with good material. This is
probably the reason that the first detailed phylogenetic trees and cladograms
relating the different species of Orycteropus were published only recently (Van
der Made, 2003 a; Lehmann et al., 2005; Lehmann, 2009). From some twenty mi-
Ilion years onwards there is a continuous, but not very abundant, record. The ol-
dest material is placed in the genus Myorycteropus, while Leptorycteropus cons-
titutes a primitive side branch. The remaining species were commonly placed in
Orycteropus, but recently the more primitive of these species were placed in
the new genus Amphiorycteropus (Lehman, 2009). This genus includes the species
that dispersed about fourteen million years ago into Eurasia and the Indian Sub-
continent and that lived and evolved there. After the earliest Pliocene record
from Perpignan, aardvarks were restricted to Africa.

The first Plio-Pleistocene African species is Amphiorycteropus abundalafus. It is
replaced by the genus Orycteropus. In one view Orycteropus became larger
with larger teeth, leading to O. crassidens, which later retained large body size,
but decreased the size of its cheek teeth, leading to the living species O. afer
(Van der Made, 2003 a). In another view, there are many parallel lineages, including
those of Orycteropus djourabensis, O. crassidens and O. afer (Lehmann, 2009).

Aardvarks in Tanzania

Aardvarks from “Serengeti” (Laetoli) and “Njarasa” (Eyasi) were described by
Dietrich (1942). Some more material from Laetoli was published by Leakey (1987)
and Harrison (2011). The latter author assigned the material to Orycteropus sp.

Material from “Serengeti” indicates a species with teeth and bones that are
smaller than the living species (Figure 5). The material from “Njarasa” is much
younger. Though there is but few material, one element, a fifth metacarpal was
found in both levels. Depending on the measurement it is 25 to nearly 50 %
larger in Eyasi (Figure 5). A phalanx is much more robust than a specimen of the
living species and has other morphological differences as well. Even though no
teeth are known, this material possibly represents the large O. crassidens.

Ecology

Aardvarks live grasslands, but also in adjacent areas that are either more forested
or dryer. They are widely seen as a myrmecophagous species. However, Patterson
(1975) argued convincingly, that their diet also includes fruits of Cucumis humi-
fructus, the so called aardvark cucumber, and that their peculiar tooth structure
evolved as an adaptation to this diet and not to myrmecophagy. In fact, other
myrmecophagous animals, like pangolins, lack teeth all together. Twenty million
years ago, aardvarks had tubulidentate teeth, but their elongate snouts and na-
rrow anterior mandibles evolved after about ten million years ago. The species
Amphiorycteropus? pottieri still had a relatively short and massive mandibular
symphysis, while later forms in Eurasia and Africa had longer symphyses, meaning
that their snouts were more elongate. The elongate snout is an adaptation to
the myrmecophagous diet.

Hyracoidea

The Hyracoidea were a diverse and species rich group. In various respects, they
are ungulate-like animals. Their hands have four fingers and their feet three
toes, with the axis passing through the third finger or toe. (The general condition
is five fingers or toes, the thumb or large toe being number | and the little finger
or toe V; the fingers or toes retain their number, even if a finger or toe with a
lower number is reduced.) They are plantigrade, meaning that they walk with



the hand or foot flat on the ground and not on their toes as do most ungulates.
They have evergrowing first upper incisors, the second and third upper incisors
are low crowned and the lower incisors have moderately high crowns.

Evolution / stratigraphy / biogeography

Hyraxes were the dominant African herbivores during the Palacogene with a
wide range of small and middle body sizes, whereas the proboscideans and em-
britopods were large. This was when Africa was isolated from Eurasia, but this si-
tuation changed with an event called the Proboscidean Event. Starting some 20
million years ago there were intermittent connections between these land masses,
proboscideans dispersed out of Africa and a wide array of mammals dispersed
into Africa, including rhinoceroses, chalicotheres, pigs, tragulids, giraffoids, an-
telopes (Van der Made, 1999 c). Proboscideans largely escaped the devastating
competition with these immigrants, but the hyraxes no. Hyracoid diversity de-
creased and the Plio-Pleistocene record is patchy. Most fossils are from South
Africa (Makapansgat, Swartkrans, Sterkfontein, Taung, etc.). Gigantohyrax is a
holdover of an older group of hyraxes. The Procaviidae is the family that includes
the living species and it appeared in the Pliocene. There are two fossil species,
but none of the more than ten living species has a fossil record. The living
species are all small and have body weights of up to five kilograms. Tough
hyraxes live in Tanzania, their fossils have not been found there.

Perissodactyla
Perissodactyls are odd-toed ungulates. The axis of symmetry of their hand or

feet is in the third finger / toe (counting from thumb = I to little finger = V). In ad-
dition, the perissodactyls share many other anatomical features. They are all
hind gut digesters, meaning that an important part of the digestion takes partin
the posterior part of the digestive tract. This is opposed to the ruminants, where
the foregut is more important. The perissodactyls include the living equids, rhi-
noceroses and tapirs, but also a variety of extinct families.

Equidae

The Plio-Pleistocene equids (horses, zebras and asses) tend to have the third fin-
ger or toe much enlarged, the first and fifth are absent, and the second and
fourth are much reduced or also absent. They also have cheek teeth with very
high crowns, that are up to about three times as high as they are long. The cusps
of the molars are interconnected and the spaces between them are filled with
cementum. As a result the cheek teeth are very massive. The premolars are mo-
larized; normally premolars are smaller and have a structure that is simpler than
that of the molars, but in equids their morphology is similar to that of the molars
and the size is even superior.

Fossils of equids are easy to recognize and tend to be abundant in fossil assem-
blages. There are two main groups in the Plio-Pleistocene of Africa: hipparions
and the genus Equus. Both groups originated in North America and spread to
Asia and from there to Africa, the hipparions first and Equus later.

The hipparions have upper cheek teeth that have a particular cusp (called the
protocone) isolated from the other cusps (Figure 6). They also have lateral toes
(I and IV) that are small, but complete till the third phalanx (fingers and toes
have three phalanges, except for the thumb and big toe, which have two). This
condition is called tridactyl. Figure 7-2 shows the central (third) metacarpal and
the proximal parts of the second and fourth metacarpals. Though the distal
parts are lost, it can be seen that these metapodials extended far distally and
that the third metacarpal and metatarsal have flattened surfaces where the
second and third metapodials touch (Figures 7-1d, 7-1e, 7-2d, 8-1b). By contrast,
in Equus the proximal metapodials taper rapidly and end in a point near the

middle of the third metapodial (Figures 7-4c, 8-2b, 8-2d, 8-2¢). There are no
phalanges that correspond to these metapodials and no flattened surfaces on
the sides of the third metapodial (Figures 7-3c, 7-4c, 8-2b, 8-2d, 8-2¢). This con-
dition is called monodactyl.

The hipparions have been traditionally placed in the single genus Hipparion,
while others place them in a variety of genera such as Cremohipparion, Stylo-
hipparion and Eurygnathohippus. Bernor and Armour-Chelu (e.g. Bernor et al.
2010) consider Eurygnathohippus a uniquely African genus closely related to
the Indian Sivalhippus, which appeared around 7 Ma and which includes nearly
all Plio-Pleistocene African hipparions. Zouhri & Bensalmi (2005) and Eisenmann
& Geraads (2007) do not consider these Plio-Pleistocene hipparions a monophy-
letic group and, in addition, recognize different species. While the former authors
place these hipparions in the genus Proboscidipparion and the subgenera Ple-
siohipparion and Eurygnathohippus, the latter authors place them in Hipparion.
Until these discrepancies are resolved, it seems best to follow the conservative
habit to place all these forms in Hipparion, the first named genus.

The species that are placed in the genus Equus lost the lateral fingers and toes
in the course of evolution and have the protocone connected with a ridge to
one of the other cusps. Both characters are easy to recognize and in combination
with the fact that equid fossils are so common, this plays an important role in es-
timating the age of the strata in which these fossils are found.

Evolution / stratigraphy / biogeography

The hipparions originated in North America and around 11 million years ago,
they spread into the Old World reaching Africa and Europe instantaneously, ge-
ologically speaking. Figure 10 gives the species and temporal ranges, mostly as
indicated by Bernor et al. (2010), but it should be remembered that there is no
consensus as to the species recognized. The “Cremohipparion” indicated in
this figure is a hold over of this first colonisation, while according to Bernor et al.
(2010), the remaining species represent an African radiation.

As in the case of Equus, the hipparion species can be classified as having either
robust or gracile metapodials (see the bivariate diagrams of Figure 8). Hipparion
turkanense and H. cornelianum have robust metapodials, while H. feibeli, H.
hassumense and H. pomeli have gracile metapodials. The degree of robusticity
of the metapodials is an important indicator for the locomotion and thus the
ecology of the species, but there are many other important features, such as
dental and cranial morphology. Nevertheless, the idea of the species fitting into
a gracile and a robust lineage is tempting.

Like the hipparions, the genus Equus originated in North America and subsequently
spread to the Old World. This may have happened just before 2.6 million years
ago, when a glacial period caused the accumulation of ice on the northern conti-
nents. Since this ice is water that by evaporisation comes from the oceans, this
caused global sea level to drop in the order of 60 metres, turning the Bering Strait
between Alaska and Siberia into land. This land connection allowed for faunal ex-
change, including the spread of Equus. Fossils from Member G of the Shugura
Formation (Ethiopia), dated to 2.3 Ma, are generally cited as the oldest African re-
cord of Equus (Churcher & Hooijer,1980). However, material from the Lower Burgi
Member or top of the Tulu Bor Member of the Koobi Fora Formation, with an age
between 2.5 and 2.7 Ma was assigned to Equus (Eisenmann, 1983). If this is correct,
the dispersal of this genus from North America into Asia and then into Africa and
Europe may have been practically instantaneous. So if we find a monodactyl me-
tapodial or a cheek tooth with the protocone connected to the other cusps, we
know that the stratum in which we found it is less than 2.6 million years old.
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Figure 7 gives bivariate diagrams of the distal articular width against the length
of the metapodials of the African Equus. Both metacarpals and metatarsals fall
appear in two separate groups: gracile and robust specimens, with, in the case
of the metacarpals, a clear gap between these groups. The degree of robusticity
of the metapodials is an important feature, not only in equids, but also in bovids,
deer, and a variety of other terrestrial mammals. The species with more gracile
metapodials are generally considered to be faster or better adapted to running.
Longer legs serve to flee faster from a predator, but also permit to cover longer
distances. The living African species of Equus, are robust, with the grevy zebra
and the African wild donkey (which is ancestral to the domestic donkey) being
somewhat less robust. The gracile species are extinct: Equus tabeti and its slightly
less gracile alleged ancestor E. numidicus. The extinct species E. mauritanicus
has been brought into connection with E. burchelli; it is of similar proportions
but is clearly larger. Equus capensis is still more robust and larger.

Of two species it is not quite clear, whether they had robust or gracile metapo-
dials: Equus oldowayensis and E. koobiforensis. Based on dental or cranial ma-
terial, these species are usually believed to be different from E. numidicus, E. ta-
beti, E. mauritanicus and E. capensis, even though Eisenmann (1983, p. 187) did
not rule out a synonymy between E. koobiforensis with either E. oldowayensis or
E. numidicus.

The species Equus oldowayensis was described on material from Olduvai and is
based on a mandible. The metacarpals from Olduvai cluster with either the
gracile or the robust groups and most probably represent at least two species,
which both are present in Bed 1 and 2. All the metatarsals from Olduvai measured
are robust, but it should be noted that there are three very small ones, that are
close in size and proportions to E. africanus. In fact, Churcher (1980) described a
metatarsal from Bed Il as Equus asinus (now this is E. africanus, the wild donkey,
while the name E. asinus is restricted to its descendant the domestic donkey).
The smallest metatarsal is from Bed 2 and the other two from Beds 1 and 2. All
together there may be three species based on the metapodials. It is not clear
which of these is E. oldowayensis; maybe it is the more common larger robust
form, but this remains to be proven.

Churcher & Hooijer (1980) described early Equus from Member G of the Shungura
Fm. and assigned this material to E. oldowayensis. However, as can be seen in
Figure 7, a metacarpal is gracile, while a metatarsal is robust. It seems likely, that
both robust and gracile lineages were present already in Member G.

Eisenmann (1983) described the species E. koobiforensis from Koobi Fora and
tentatively assigned two metatarsals to this species. However, it appears again
that one (from the KBS Mb.) belongs to a robust and the other to a more gracile
species (from the Upper Burgi Mb.). The more robust metatarsal is close to ano-
ther specimen, from the Upper Burgi Mb. , which was described as “Equus sp.”,
and both are small compared to the bulk of the Olduvai sample, but close to the
specimen from the Shungura Fm. A metacarpal from the KBS Member was
equally assigned to “Equus sp.” and is robust and somewhat smaller than their
homologues from Olduvai. In addition there is a very small species from the KBS
Mb., which Eisenmann (1983) assigned to "E. aff. tabeti”, but which in fact does
not cluster with any other species, including E. tabeti. The small and robust me-
tacarpal from the Okote Mb., which was assigned to “Equus sp.”, is of similar
size, proportions and age as the earliest material from Olduvai assigned to E.
asinus. The type material of E. koobiforensis might go with the large gracile me-
tatarsal or with the smaller and robust metapodials, while it is unlikely that it
goes with the very small metacarpal. In the first case, the possibility, suggested
by Eisenmann (1983), that E. koobiforensis is synonymous with E. numidicus
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should be re-studied. In the second case, E. koobiforensis is a robust species,
that might be present in Mb. G of the Shungura Fm., but which is smaller than
the robust species from Olduvai Beds | and II.

Also in the Algerian localities, there is evidence for robust and gracile species.
Equus numidicus is present in Ain Boucherit and Ain Jourdel, which is probably
older (maybe close to 2.6 Ma) and its possible descendant E. tabeti in Ain
Hanech, El Kherba, and Puit des Rahmani. Two metacarpals from Ain Hanech
were assigned to E. mauritanicus (Geraads et al., 2004). In addition, there are se-
veral robust metatarsals, but these are smaller than E. mauritanicus, but both ro-
bust metacarpals and metatarsals have size and proportions close to that of the
robust species from Koobi Fora. A robust metatarsal from El Kherba might
belong to the same species.

It seems that large gracile and robust species of Equus were present in Africa at
a very early date (Shungura G), which might represent E. numidicus and E. oldo-
wayensis, if this is a robust species. If they did not arrive already as two different
lineages, a speciation event must have occurred immediately upon arrival in
Africa. In this respect it might be of interest, that E. numidicus is slightly less
gracile than its possible descendant E. tabeti.

The gracile equids may have formed a single lineage. Equus numidicus is
present in the north (Ain Jourdel and Ain Boucherit) and possibly in Member G
of the Shungura Fm., may have given rise to E. tabeti (Ain Hanech, El Kherba,
and Puit des Rahmani). A gracile species as large as E. tabeti is present at
Olduvai Beds I and II.

The group of more robust species includes a not very large species, present in Mb.
G of the Shungura Fm. and in the Upper Burgi and KBS Members of the Koobi
Fora Fm. Possibly it should be called Equus koobiforensis and it may have given
rise to the larger and more robust E. oldowayensis, present in Beds | and Il of
Olduvai and to the still larger and more robust E. capensis. The recent Equus zebra
and E. burchelli are much smaller, but have metapodial proportions similar to those
of E. mauritanicus. A small robust species from Olduvai might be an early E. africanus
and might be present in the Okote Mb. as well and even be related to the very
small species from the KBS Mb. This living species seems to be more closely related
to the living E. grevyi, or at least it has the same metacarpal proportions.

The fossil Equus algericus seems to be related to Equus ferus. That species be-
came wide spread in Eurasia during the Middle Pleistocene and gave rise to the
domestic horse, but is otherwise not known from Africa. The domestic horse
was introduced in Africa in historic times.

Equidae in Tanzania

Figure 9 shows the Tanzanian record of equids. Hipparions from the Manonga
Valley and Laetoli were described by Bernor & Armour-Chelu (1997), Armour-
Chelu & Bernor (2011), who described the material as Eurygnatohyppus (=Hip-
parion) turkanense, the E. cornelianus lineage and E. hassumense (even though
the latter material is outside the temporal range for this species and witihin that
of E. feibeli, as indicated by Bernor et al., 2010). Armour-Chelu et al. (2006) dis-
cussed the hipparions from Olduvai and noted already that there may be two
species of hipparion at Olduvai. Here this material is tentatively assigned to Hip-
parion pomeli. Geraads (1987) and Wolf et al. (2010) described material from Pe-
ninj and Makuyuni as Hipparion cf. cornelianum.

Hopwood (1937) named the species Equus oldowayensis based on material from
Olduvai, which is possibly a large species with robust metapodials. There are



also two species of Equus, a gracile species similar to E. tabeti or E. numidicus
and a small robust species, believed to be the living species E. africanus (Churcher,
1982). There is some uncertainty about the younger equid material. Wolf et al.
(2010) formally assigned material to “Equus sp. large species”, but said in the
discussion that they believe this is E. oldowayensis, while another indeterminate,
but smaller species was believed to be close to E. grevyi or E. burchelli. Geraads
(1987) noted that assigning the material from Peninj to E. olduwayensis would
only be a determination with an “illusion of precision”. In general the material of
the younger localities may as well belong to a younger species than to E. oldo-
wayensis, such as E. mauritanicus or one of the living species.

Ecology
The reduction and finally the complete loss of the lateral fingers and toes in the

equids is a cursorial adaptation for running on a hard ground. It is seen in well
preserved fossils in that the lateral metapodials (of fingers / toes Il and IV) end at
half the height of the third metapodial without articular surface with the phalan-
ges. It is also seen in the surface of the bone of the third metapodial, which has
some flattened surface where it would touch the lateral fingers or toes. Wide
feet are good for walking on soft soil: the weight is distributed over a large
surface and the feet do not sink into the soft soil. On a hard soil the feet need
not be large, and the reduction of the lateral toes reduces weight. This adaptation
to running can be easily understood: anyone chooses light weight sport shoes
for running, rather than heavy boots.

As we have seen there are two types of hipparions and two types of Equus:
those with gracile metapodials and those with robust metapodials. These diffe-
rences seem to be related to social structure and anti-predator behaviour.

Estes (1991) noted that there are two types of grouping or mating systems in
African equids: Equus africanus and E. grevyi are territorial, while the remaining
zebras (as well as the horse) are nomadic with a stallion living with a "harem” of
five to six mares and their off spring. Territorial species are territorial during part of
the year and may form large herds, when migrating during the other part of the
year. Equus africanus and E. grevyi tend to flee at high speed from predators, oc-
casionally leaving weak individuals behind. If Equus burchelli (= E. quagga) and E.
zebra are attacked by predators, they stay close together, the mares with young
colts hide behind the others, which cooperate in the defence of young and weak
individiuals, while the stallion may actively attack hyaenas and hunting dogs.

It turns out that Equus africanus and E. grevyi, which rely on fast flight, have the
most gracile metapodials among the living African equids. Equus quagga and
E. zebra, which do not rely on speed, but on defence, have the most robust me-
tapodials (Figure 7). Apparently these relatively small differences in robusticity
reflect fundamental differences in behaviour, not only in African species, but
also in the robust E. ferus, and gracile E. hemionus and E.kiang, which live in
Asia. This is not only observed in equids, but also in bovids (eg. robust Syncerus
caffer and gracile Gazella) and can be understood in terms of biomechanics.
The width of the metapodials is probably related to body weight. Given a certain
body size, those with gracile metapodials are long legged and those with robust
metapodials are short legged. The longer the legs, the longer the stride length
and the faster the animal.

Shortening of metapodials also occurred as an adaptation to mountainous envi-
ronments, as in Caprini, and in bovids and cervids as an adaptation to insular
environments with few or no predators (Van der Made, 2005). However, the rela-
tionship of increased robusticity of the metapodials and behaviour as described
in the recent equids, can probably be extrapolated to the fossil species, if the

context is comparable. If that indeed is the case, Equus numidicus and E. tabeti,
whith metapodials that are more gracile than in any living equid, must have
relied on speed to protect them from predators, while active defence may be in-
ferred for E. oldowayensis, E. mauritanicus and E. capensis. Even though Equus
koobiforensis is robust compared to E. tabeti, it is gracile compared to Equus
africanus, and may have had the same anti-predator behaviour. Though this is
even a further extrapolation, the hipparions may have had two different types of
antipredator behaviour, even though the robust hipparions are approximately
as robust as the territorial E. africanus.

Grass, especially when it is full grown, has a high proportion of fitoliths. These
are very small particles made of silicium oxide, the same material of which glass
is made. It is possible to cut one’s hand with a leave of grass and it is not
surprising that eating grass abrades the teeth. Grazers tend to have cheek teeth
with high crowns, that wear down during their lives, and are worn off completely
in the senile individuals. (It is possible to estimate the age of an individual using
the remaining crown height.)

Full grown grass does not have a high nutrient content and as a result much
food has to be eaten. Grazers are not selective, but are bulk-feeders. They eat
much and need a large cheek tooth surface to chew this. There are two ways to
increase this surface: by increasing the size of the posterior molars and by mola-
rizing the premolars. Equids molarized the premolars. The cell walls of plants
consist of cellulose and cannot directly be digested by herbivores. Bacteria in
the digestive tract of herbivores ferment the cellulose and break it down so that
it can be absorbed by the herbivore. This fermentation takes part in the anterior
part of the digestive tract (as in artiodactyls) or in the posterior part, as in pro-
boscideans and perissodactyls. Each of the systems have advantages and the
advantage for the perissodactyls is that eating more makes the food passing
faster through the digestive tract, so that nutrient intake increases, even though
the grade of digestion decreases (Janis, 1976). Hindgut digesters tend to be
more efficient grazers and are capable to survive on worse quality food.

Figure 9 shows an interesting pattern in the temporal distribution of the African
equid species. Up to about 1.5 Ma, there are up to two contemporaneous spe-
cies of Hipparion and after that date still one species persists, while from 2.6
Ma onwards these species co-existed with various species of Equus, resulting
in an important increase in equid diversity from the latter date onwards. Horses,
zebras and asses are grazers that are adapted to open landscapes with hard
soils. If found in a fossil assemblage, they are usually abundant and they are in-
dicative of dry and open landscapes. This is so in the period before 2.6 Ma,
when there were up to two species of hipparion. The increase in species diversity
of the African equids after 2.6 Ma, species that have also cheek teeth with
higher crowns and totally reduced lateral toes, is probably related to an increase
in dryness and the spread of more open landscapes. These events coincide
more or less with the appearance of stone tools and the appearance of our
genus and it has been suggested that there is a causal relationship (deMenocal,
1995). Even though there is a wide range of metapodial robusticity among
equids of any time considered here, there is a progressive increase in the ro-
busticity, which may reflect a shift in antipredator behaviour, and an overall shift
from a territorial towards a nomadic lifestyle. This is possibly related to the pro-
gressive environmental changes that happened during the Pleistocene.

Chalicotheriidae

Whereas other perissodactyls had hoofs, the morphology of the distal phalanges
indicates that chalicotheres had claws. Like rhinoceroses, they lost the first and
fifth finger / toe, the second and fourth being smaller than the third one. Most
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bones of chalicotheres can easily be recognized, particularly the phalanges.
Their molars have very typical morphologies. There are two main groups in the
chalicotheres: the Schizotheriinae, which may have looked like a particularly
heavy horse (Figure 10), and the Chalicotheriinae, which with their long forelegs
and short hindlegs may have looked like a knuckle walking gorilla, but with the
head of a horse. The first group had a tendency to a moderate increase in crown
height of their molars,while the second group retained low crowned molars. The
African Plio-Pleistocene chalicotheres belonged to the former group.

Evolution / stratigraphy / biogeography

Chalicotheres have never been very diverse, but in the Pliocene and Pleistocene
they became even less diverse and less widespread and finally went extinct. Figure
11 gives the last surviving lineage in Africa, which has two stages of evolution.

Chalicotheres in Tanzania

Dietrich (1942) defined the species Ancylotherium hennegi on the basis of
material from the “Serengeti” (Laetoli). Besides the species is also present in Ol-
duvai Bed | (Figure 11).

Ecology
The claws of the chalicotheres have given rise to a variety of interpretations.

Chalicotheres have been depicted as climbing trees, though they were as big as
a small rhinoceros. More probably they used the claws to grab branches or fruit.
They may have browsed standing on their hind feet, which gave them access to
food not accessible to most other ungulates. The Chalicotheriinae with low crow-
ned cheek teeth survived in the more humid or closed environments of SE Asia,
while the African Ancylotherium had slightly more high crowned cheek teeth
and lived in dryer environments.

Rhinocerotidae

The living species of rhinoceroses have, as their name says, horns on their noses.
However, in the past there were many hornless species. The horns consist of ke-
ratine (the same material as nails and hair) and the skull bones below the horns
have a surface with a cauliflower structure. The sizes of these areas are indicative
of the sizes of the horns. Being horned or hornless, the rhinoceroses can be re-
cognized by their cheek teeth, the upper cheek teeth having two transverse
crests or lophs and one buccal antero-posterior loph and the lower cheek teeth
with a different but also very typical pattern. Rhinoceroses lost the first and fifth
finger / toe, the second and fourth being smaller than the third one.

Nearly all of the living and Pleistocene species belong to one of three groups: 1)
the African rhinos with two large horns, placed on short massive nasals, 2) the
north Eurasian rhinos with two large horns placed on elongate nasals that are
supported by a bony nasal septum, and 3) the south Asian rhinos with one, oc-
casionally two, small horns on slender nasals that are not supported by a bony
septum. The latter have large lower incisors, which they use in intraspecific fights,
while the species with large horns lost their incisors in the course of evolution
and use their horns while fighting.

The living black rhinoceros has low crowned cheek teeth and has pointed lips,
which are used to select food items. The white rhinoceros has high crowned
cheek teeth and square lips making it look like a lawn mower (Figure 12).

Evolution / stratigraphy / biogeography

There are different opinions on the origin of the two living species of African rhi-
noceroses. They were seen as descendants of a species that was present in
Eurasia during the Late Miocene and consequently to have dispersed into Africa
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during the latest Miocene or Early Pleistocene. Alternatively they are seen as ha-
ving evolved from a much older species within Africa.

There are also different views on the evolution of the two lineages in Africa, parti-
cularly on that of the white rhinoceros (Ceratotherium), and the species that are re-
cognized. Traditionally, a lineage Ceratotherium praceox - C. simum germanoafri-
canum - C. simum simum was recognized (e.g. Hooijer, 1978; Guérin, 1980). Geraads
(2005, 2010) proposed that the first of these species in fact belongs to the black rhi-
noceros Diceros, that the early species Ceratotherium mauritanicum, with slender
limb bones, evolved in East Africa into the robust C. simum, while the former
species persisted in North Africa. More recently Hernesniemi et al. (2010) proposed
an alternative model in which C. efficax gave rise to C. mauritanicum in North
Africa and to C. germanoafricanum - C. simum in East Africa. The recognition of
two more species is partially based on subtle differences in the dentition and alter-
natively they could be recognized at the subspecific level. Geraads (2010) identified
the species of Ceratotherium in the majority of the African localities, while Hernes-
niemi et al. (2010) discussed at length the morphology of a limited number of spe-
cimens, but left the specific attribution of the majority of the samples open.

Figure 11 is an intent to reconcile the different views described above. It seems
straight forward to replace the east African C. mauritanicum of Geraads by C.
efficax, while the older literature is used to decide on the temporal transition
between the other two taxa. Geraads' (2005, 2010) transfer of the species “prae-
cox" from Certatotherium to Diceros seems to be accepted by Hernesniemi et
al. (2010). Two species are recognized in this genus, while some older samples
could not be assigned to a particular species.

Brachypotherium is a short legged rhinoceros, which is a hold over from the
Miocene. There is one possible occurence, which is much younger.

Stephanorhinus is a mostly north Eurasian genus. Stephanorhinus hemitoechus
dispersed into North Africa during the Late Pleistocene. Geraads (2010) listed
also a "Stephanorhinus mercki” based on older literature where it is called " Di-
cerorhinus kirchbergensis”. In older literature S. kirchbergensis and S. hemito-
echus are often confused and it may well be possible that the material in fact
belongs to the latter species. The species Stephanorhinus africanus might re-
present an early dispersal of this genus into Africa, but the species is not well
known and the alternative possibility exists that it might belong to a different
genus.

Rhinos in Tanzania

The presence of rhinoceroses in the main Tanzanian fossiliferous deposits is in-
dicated in Figure 11. It can be observed that some of these did not yield identi-
fiable rhinoceros remains. However, other localities yielded important remains
which served to define new species or subspecies. Hilzheimer (1925) defined
Ceratotherium simum germanoafricanum on the basis of material from Olduvai
(probably coming from Beds 3-4; Figure 13) and Dietrich (1942) named Cerato-
therium efficax on the basis of material from “Serengeti” (Laetoli).

Ecology

The evolution of the African rhinoceroses occurred in a context of major global
climatic change. During this period global temperatures decreased gradually
and the Sahara became gradually more arid. This may have caused the split of
the lineage of Ceratotherium in a North African and a Subsaharan lineage.

These gradual trends in temperature and aridity were overprinted by climatic
fluctuations caused by astronomic cycles with durations of 20, 40 and 100 thou-



sand years. There were important changes in this climatic system around 2.5-2.7
Ma and 1.2-0.9 Ma ago, which had important effects on the fauna, such as the
spread of Equus from America to Eurasia and Africa around 2.6 Ma ago. Around
the same time the first stone tools appeared and a little later the first human
species. These changes are reflected in the evolution of the white rhinoceroses.
Most of the Pleistocene and recent rhinoceroses are browsers and select plants
or rather parts of plants for their nutritive value. This is also the case with the
living black rhinoceros, which uses its pointed lips to select the softer and more
nutritive parts of the plants. The living white rhinoceros is a bulk feeder, a grazer
and eats high quantities of lower quality food, its square lips serve to take large
quantities rather than for being selective. The grass it eats has many phytiliths,
which wear down its cheek teeth and therefore it evolved cheek teeth with high
crowns. This evolution is seen in the sequence Ceratotherium efficax - germano-
africanum - simum. The transition of the first to the second is around 2.6 million
years ago, coinciding with the climatic change mentioned above, and with the
appearance of stone tools and the first species that belong to the genus Homo.
This transition also coincided with the acquisition of a more robust skeleton.

After 0.9-1.2 Ma ago, climatic cycles with a duration of 100 thousand years
became more pronounced leading to progressively severe glacial cycles, which
also modified the environments in the Middle East and North Africa. This is re-
flected in the dispersal of many species of mammals into the areas along the
North African coast, which today have a Mediterranean climate. Stephanorhinus
hemitoechus was one of them.

Artiodactyla I: pigs, hippos, camels and tragulids

The artiodactyls (Artiodactyla) are even toed ungulates. The axis of symmetry of
the hind foot is between the third and fourth finger or toe. The first finger
(thumb, 1) or toe is lost in the Plio-Pleistocene species and the lateral fingers /
toes (Il and V) are a little reduced in size (hippos), much reduced in size (suids) or
very much reduced in size or completely lost (ruminants). The artiodactyls tend
to be foregut digesters and this is particularly well developed in the ruminants.

The African artiodactyls lived in environments that were profoundly modified
due to global climatic change. Major environmental changes coincide with the
appearance of bipedal hominids, and later again with the appearance of stone
tools and our own genus. These environmental changes also conditioned artio-
dactyl evolution and biogeography.

Suidae

The defining characteristic of the Suoidea (pigs and peccaries) is their rooting
behaviour: they search with their snout in the soil for roots and other food turning
the soil over in an extensive area, which then looks like recently ploughed farm-
land. This behaviour is reflected in a wide array of morphological features. While
rooting they press their skull into the soil and then elevate it. The elevation is
done by strong neck muscles which are attached to a wide and elevated occiput.
The occipital morphology is very typical for suids and peccaries. Below the soil,
the snout disc is moved for searching food. This rounded flat and hairless snout
disc, with the two nostrils in the middle, is the most typical externally visible fea-
ture of the pigs and peccaries. If the muscles that move the snout disc are
strongly developed, the places where they originate are well marked on the
bone, and one of them originates in a deep infraorbital depression. Once food
is located, it has to be taken out of the soil and in most species the incisors play
an important role in this task and tend to be narrow with high crowns; the central
four lower incisors forming a kind of pincer with the central upper incisors.

The Suoidea have large lower canines with a triangular section. In the males the
posterior sides of the canines do not have enamel, while in the females this is

different according to the species. The Suidae (pigs) differ from the peccaries
(Tayassuidae or Dicotylidae and the extinct family Palaeochoeridae) in that the
upper canines tend to be oriented outside at their base and toward the tip they
curved further outside. In species with large canines they are curved upwards
and in extreme cases they are oriented upward at their base where they appear
from the maxillary bone. The male pigs have big ever growing canines. The fe-
males tend to have smaller canines of a different morphology, but in some
species they also have large canines (Figure 14).

Other important morphological features of the suids are their bunodont molars. This
molar type with rounded cusps tends to be an adaptation of omnivorous animals.

The Suidae are abundant in strata with remains of Australopithecus and Homo
and played an important role in the “dating” of these human remains (e.g.
Cooke, 1976, 1978; White & Harris, 1977). In various evolutionary lineages, the
third molar increased in length and this feature is used for biochronological da-
ting. The systematic study of this tooth in a species or lineage allows to relate its
length to geologic age.

Evolution / stratigraphy / biogeography
The family Suidae is subdivided into subfamilies, three of them being present in
the Plio-Pleistocene of Africa (Figure 15).

The Tetraconodontinae have large premolars with simple structures. In particular
the fourth lower premolar has just one main cusp, which is a primitive feature.
The third and fourth premolars look like the premolars of a hyena and have
been confused with those. This resemblance leads to the question of the use of
these premolars. Being omnivorous animals, it would not be surprising that
these teeth were used just like in hyenas for cracking bones, alternatively it has
been suggested that they served for cracking bamboo, but in fact their use is
not known. The large size of the premolars is a derived feature, but in the later
species there is a tendency to reduce the size and eventually the presence of
the first and second premolars, while in some species also the third and fourth
premolars are reduced in size.

The Tetraconodontinae started early with the increase in size and elongation of
the posterior molars. The potential use of this tendency for estimating the relative
ages of the different strata was recognized a long time ago. However, this did
not function well until the different lineages were sorted out and even today
some workers still confuse the different lineages. The different suid lineages
differ in skull morphology, but also in differences in the teeth other than third
molars. This point will be illustrated with the case of Nyanzachoerus kanamensis.
Even though at an early stage African pigs were assigned to the Indian genus Si-
vachoerus (Tobien, 1936; Leonardi, 1952) and various African species had been
named (e.g. Leonardi, 1952; Cooke & Ewer, 1972), it became practice to place
them all in the genus Nyanzachoerus and even include them in the single species
N. kanamensis. However, among this material there are species with very large
premolars and others with smaller premolars (Figure 16). The species with smaller
premolars includes the type material of Nyanzachoerus kanamensis and thus by
definition bear that name. Most of the material is with large premolars and is
now again believed to belong to the gens Sivachoerus (Van der Made, 1999 a).

This group with large premolars (Figure 16) is not a single species, but includes
the type material of several of the previously named species, and differ in general
size and in having large or very large premolars and in having small or large third
molars. Sivachoerus syrticus tulotos is an early subspecies that was small with re-
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latively very large premolars and relatively small third molars. It became larger,
decreased the size of the premolars and increased the size of the third molars
(Figure 16) and thus evolved into Sivachoerus pattersoni. While this evolution
was going on, a second lineage of Sivachoerus appeared, that was larger and
that had relatively larger third molars. What until recently was considered to be
a single species, in fact, are four different species (Van der Made, 1999 a). If
fossils are correctly assigned to a lineage, the size of the third molar is indicative
of the age of the remains. The males of some species of this genus have zygo-
matic arcs that are much inflated, resulting in skulls that are nearly as wide as
long.

The genus Nyanzachoerus has premolars that are large, but smaller than in Siva-
choerus. It is a descendant of Conohyus, a genus known from the Miocene of
Europe, and it evolved into Notochoerus. The evolution of this lineage is marked
by an important increase in body size, a spectacular increase in the length and
complexity of the third molar and a reduction of the premolars. In the male No-
tochoerus, the zygomatic arcs had lateral protuberances. The increase in length
and complexity of the third molar started long before this happened in Sivacho-
erus and reached a higher degree. Also the crown of this tooth became much
higher.

The river hog Potamochoerus has premolars with a morphology that is similar
to that of some of the Tetraconodontinae, but they are relatively smaller. The
third molars are short and simple, the fourth lower premolar has a single main
cusp and the second upper incisor is short. These primitive features are shared
with the living genus Babyrousa and the fossil genus Celebochoerus, both from
Sulawesi (Indonesia). The retention of the latter two primitive features is shared
with some Tetraconodontinae, but with none of the Suinae. The position of the
three genera is not well known: they might be related to each other or be end
members of long independent lineages, and either be related to the Tetraco-
nodontinae or share a common ancestor with the Suinae. It has been suggested
to place the three genera in the Babyrousinae (Van der Made, 2010 a). At
present the genus is restricted to Africa and its fossil record there is scarce and
short. Some place the species Kolpochoerus afarensis in Potamochoerus, but
this is not supported by the morphology of its fossils. Many Eurasian species
have been assigned to the genus, but most do not seem to be related. In any
case, the available evidence, or rather lack of it, suggests that Potamochoerus
dispersed during the late Early or Middle Pleistocene from Asia into Africa. Ma-
terial from Eyasi is relatively large, and in some cases larger than recent speci-
mens (Figure 17). This suggests that the species was somewhat larger in the
Pleistocene than at present, which is a common phenomenon in European large
mammals.

The remaining suids belong to the subfamily Suinae. The earliest known Suinae
share elongated second upper incisors and fourth upper and lower premolars
with a particular morphology. Kolpochoerus is the oldest well known genus in
Africa. The species K. cookei and K. deheinzelini were placed in Kolpochoerus
and were believed to have evolved from an Indian species of Propotamochoerus
(Brunet & White, 2001). However, these authors did not provide any argument
that the two species belong to Kolpochoerus and not to Propotamochoerus or
any other genus. Their figures and descriptions show features that are shared
with Propotamochoerus, but no derived feature that is shared with Kolpochoerus
but not with Propotamochoerus. At present it is not clear whether Kolpochoerus
appeared in Africa around 5 or 3.5 million years ago. In any case, the species
Kolpochoerus afarensis shares derived characters with later species of Kolpo-
choerus that are absent in other genera (such as Potamochoerus). The genus is
characterized by an increase in body size and an increase in complexity, length
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and crown height of the third molar. Four different stages of evolution can be re-
cognized. An offshoot of this lineage is the species Kolpochoerus majus, which
probably is the ancestor of the living Hylochoerus meinertzhageni.

The genus Metridiochoerus is characterized by marked increase in hypsodonty
as well as an increase in the size and elongation of the posterior molars (Figure
18). Harris & White (1979) recognized a long ranging species Metridiochoerus
andrewsi, with three subsequent stages of evolution, which gave rise to the sub-
sequent offshoots Metridiochoerus modestus and M. hopwoodi and finally to
M. compactus. Cooke (1978, 1985, 2007) recognized six species with overlapping
ranges. Figure 16 is a largely based on the schemes of Cooke but with fewer
contemporaneous species. The species Metridiochoerus modestus is sometimes
placed in Phacochoerus and is believed to have given rise to the living warthogs.

The common Eurasian wild boar Sus scrofa dispersed into North Africa, which
may have happened during the late Pleistocene.

Suidae in Tanzania

Figure 15 shows the Tanzanian suid record. Many species were named on the
basis of Tanzanian material, but not all are recognized as valid today. Those that
are used today include Kolpochoerus majus, Kolpochoerus olduvaiensis and
Metridiochoerus hopwoodi, which were defined on the basis of material from
Olduvai bed |, I and lll respectively (Hopwood, 1934; Leakey, 1942, 1958). Dietrich
(1937) described Suidae from Olduvai, including a skull of a juvenile individual,
which he classified as Koiropotamus (=Potamochoerus). This skull (Figure 19)
more likely belongs to Kolpochoerus. Cooke (1982) described a good skull of
Metridiochoerus modestus from Olduvai Bed 1.

Bishop (1997) described the material from the Ibole Member of the Wembere-
Manonga Formation and assigned it to Nyanzachoerus kanamensis. Later, the
material that traditionally was assigned to Nyanzachoerus, was interpreted as
belonging to the three genera Sivachoerus, Conohyus and Nyanzachoerus, and
Sivachoerus australis was raised to species rank (Van der Made, 1999 a). The ma-
terial from the Ibole Member has large premolars as is the case in Sivachoerus
and even larger than those of S. pattersoni (Figure 16), while its third molars are
larger than those of Sivachoerus syrticus (Figure 16); the sizes of both premolars
and molars fit Sivachoerus australis very well. The material from the Kilolei and
Tinde Members of the Wembere-Manonga Formation is poor for a reliable de-
termination, but might also belong to this species.

Dietrich (1942) described material from “Serengeti” which corresponds to Laetoli
and younger formations in the area. At this time suid taxonomy was still very
confused, but it should be noted that much of the material was assigned to the
species “Hylochoerus” euilus. More recently, Harris (1987) described suid material
from Laetolil and identified Potamochoerus porcus and Notochoerus euilus from
the Laetolil Beds and Kolpochoerus limnetes from the Upper Ndolanya Beds.
Bishop (2011) described material from the same formations and assigned it to
seven different species. Accepting the published age of the deposits from which
the fossils come, the suid material assigned to some of the species may be up
to two million years outside the established time range of that species. This was
not discussed. On the one hand this is not the place to discuss the classification
of individual specimens, but on the other hand it is impossible to present a co-
herent view of suid evolution if these problems are not adressed.

There has been a long controversy about Kolpochoerus afarensis: is it a species
of Kolpochoerus or is it an early Potamochoerus porcus? Morphological evidence
is clearly in favor of the first option and this is today the prevailing opinion: the



material from Laeotli assigned by Harris (1987) to Potamochoerus porcus belongs
to Kolpochoerus afarensis. Bishop (2011) assigned material from five or six loca-
lities in the upper part of the Upper Laetolil Beds to Nyanzachoerus kanamensis
(Bishop, 2011). The specimens have ages close to 3.6 Ma, but the species is
known from about 6 Ma ago (Van der Made, 1999 a). Once the species " limnetes”
was placed in Kolpochoerus, but doubts have arisen whether the holotype might
not be rather a Nyanzachoerus (Pickford, 1989) and as a result now the name K.
heseloni is applied to this type of Kolpochoerus. Bishop (2011) did not give
figures or measurements, but described only some not very diagnostic features.
In view of the historic difficulties to separate Nyanzachoerus and Kolpochoerus
molars, it is legitimate to question why the material described by Bishop cannot
belong to a different species, such as Kolpochoerus afarensis, which is present
at Laetoli.

Notochoerus euilus and N. jaegeri were indicated to have had overlapping
ranges in the Lower and lowermost Upper Laetolil Beds and even to occur occa-
sionally in the same localities (Bishop, 2011). It has been noted that the material
assigned to Notochoerus euilus shows a reduction in the size of the premolars
(Van der Made, 1999 a). There is also an increase in the crown height of the third
molar. Possibly it is more difficult to separate Notochoerus euilus from N. jaegeri
than early and late samples of the former species. The specimens from the
Laetolil Beds that were figured or of which measurements were given do not
provide good evidence for the co-occurence of the two species.

Harris (1987) assigned some poor material from the Upper Ndolanya Beds to
Kolpochoerus limnetes (with updated nomenclature: Kolpochoerus heseloni).
This is not surprising, since Harris & White (1979) placed most Kolpochoerus
in that species. However, other authors recognized more species in that
genus (e.g. Cooke, 1985) and in that view, it might be questioned whether
the material does not represent Kolpochoerus afarensis, a species that is
present in the Laetolil Beds. Most of the material from the Upper Ndolanya
Beds is too poor, but one third molar is well within the metrical ranges of
Kolpochoerus afarensis and there is no reason why it should not belong to
that species. Bishop (2011) assigned material from the Upper Laetolil and
Upper Ndolanya Beds, with ages of 3.85-3.6 and >2.66 Ma respetively, to the
species Kolpochoerus heseloni. Harris & White (1979) and Cooke (1985, 2007)
assumed that what is now called K. heseloni appeared around 2.9- 2.7 Ma
ago, while Sahnouni & Van der Made (2009) used that name only for the sam-
ples younger than about 2.1 Ma, that include longer third molars. Bishop
(2011) figured a third molar from the Upper Laetolil Beds and gave its mea-
surements. This specimen does not show the wide transverse valley between
the first and second lobe that is so typical of Kolpochoerus. It is a long tooth
as is common in Kolpochoerus samples younger than 2.1 Ma and it looks like
having a low crown, though maybe it is just much worn. Its complexity fits
that of Notochoerus euilus and its size is in the lower ranges of that species
(Cooke, 2007). The material from the Upper Ndolanya Beds, which Bishop
assigned to K. heseloni, was not described nor figured. Assuming the pre-
sence of a Kolpochoerus in the latter Beds, it seems more likely to be a pri-
mitive species.

Molar fragments and an upper premolar from the Upper Ndolanya Beds (3.6-
2.66 Ma) were assigned to Metridiochoerus andrewsi (Bishop, 2011). Possibly
the concept of Harris & White (1979) and not that of Cooke (1985, 2007; Cooke
& Wilkinson, 1978) was followed. Whereas the former authors recognized a long
M. andrewsilineage, the latter author recognized several primitive species, while
the more advanced M. andrewsi would appear around 2 Ma ago. Possibly the
material from the Upper Ndolanya Beds belongs to one of the primitive species.

Ecology

As stated above, pigs and peccaries search with their snout for food in the soil.
This is called rooting, but in fact they search for a much wider variety of food, in-
cluding vertebrate and invertebrate animals and they are even reported to eat
soil directly. Although the small size of earth worms might suggest that they are
not an important food source for pigs, the examination of stomach contents of
hunted pigs revealed that a single individual may ingest hundreds of earth
worms. Pigs have an acute sense of smell which helps them to locate food in the
soil and pigs are even used to search for truffles. No other large mammal searches
systematically for food in the soil and thus pigs do not have to compete with
them for this resource. The access to subsoil food may help pigs to survive sea-
sons when other food is rare. Whereas in some parts of Africa bovids migrate
according to the rainy season, so that they can eat grass when it is the nutrient
rich because of its growth stage, warthogs do not migrate but survive the dry se-
ason on the nutrient rich grass rhizomes.

During more than thirty five millions of years, rooting was a successful strategy
for pigs and peccaries and they evolved a variety of morphological adaptations
to it (Sicuro & Oliveira, 2002; Van der Made, 2010 a). Whereas today pigs are less
diverse, there were times and places that pigs were more diverse than bovids or
cervids. During the Miocene, there were as much as five or six sympatric pig
species in Europe, the Indian Subcontinent and Africa (meaning that their fossils
were found at the same locality). Some species, like the common Eurasian wild
boar, are adapted to deep rooting and have narrow snouts and central incisors,
which act like pincers to extract the food found. Others, like the African warthog
are adapted to shallow rooting and have wide snouts and canines that flare out
and would not allow them to root to great depth. The width and elevation of the
occiput, the bone morphology at the places of origin of the muscles that move
the snout disc, and a variety of other features contain information on the rooting
behaviour of extinct species.

The topsoil at high latitudes tends to contain a thick humus horizon, while a tro-
pical climate tends to result in a much thinner layer of organic rich soil. This is di-
rectly related to the abundance of soil fauna, including earth worms. In turn this
is reflected in that most pig species at high latitudes were deep rooters, while
many pig species at low latitudes evolved features related to shallow rooting.
The African Plio-Pleistocene pigs had their origin in Eurasia and most of them
show this change in rooting style.

Most of the African suids from the early Late Miocene onwards evolved more
elongate and complex third molars by adding lobes or pairs of cusps at back of
this tooth. The result is an increase in the masticatory surface, which allows more
food to be chewed at the same time. This is an adaptation to the ingestion of
larger quantities of food with a lower nutrive value.

In addition to the third molars becoming longer, the height of the crowns of the
molars increased. Grass, especially when it is full grown, has thick cellwals consisting
of cellulose, has a poor nutritive value, and has many phytolites. Phytolites are
made of silicium dioxide, just like glass: it is possible to cut one’s hand with a leave
of grass. These phytolites make the teeth abrade and grazers need high crowned
teeth in order to have still something to chew with till the ends of their lives.

Arelated change in the dentition is that tooth enamel became thinner and more
rugose and cementum was deposited between the cusps. During most of the
life of an individual of a species with low crowned molars, the functional masti-
catory surface is undulating and formed by the enamel of the rounded cusps,
which is good for eating hard food items such as nuts and acorns. However, in
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high crowned species, the tips of the cups are worn away early in life and the
functional masticatory surface is rather flat and formed by the harder enamel
ridges that are slightly elevated over the surface formed by the softer dentine
and cementum. This surface is like that of a grater, well fitted for eating leaves.

All these changes in the morphology of the molars indicate that these pigs be-
came adapted to grazing. This happened in the context of global climatic change,
which in turn caused wide spread environmental change. Today carbon dioxide
emisions are causing a greenhouse effect, while during the Late Miocene the
opposite happened and the ammount of carbon dioxide in the atmosphere de-
creased. This favored certain grasses over plants with a different kind of photos-
ynthesis, and resulted in the spread of grasslands (Cerling et al., 1993). Initially
this happened near the equator, but later grasslands spread to higher latitudes.
This had a major impact on the fauna, which adapted to open landscapes by
evolving locomotory adaptations and the herbivores becoming grazers (Cerling
et al., 1997). It is in this time that hominids appeared, which are interpreted to
be bipedal, such as Sahelanthropus and Ororin.

The first suids that increased the length and complexity of the third molar is the
Nyanzachoerus-Notochoerus lineage. In fact, its European ancestor Conohyus,
already showed a minor increase in length before dispersing into Africa. However
its lower third molar still retained two lobes with two cusps and a third lobe with
only one cusp in the middle. With the first record of Nyanzachoerus around 6
Ma, the third molar had become more complex and with the first record of No-
tochoerus, around 4 Ma, third molar length and complexity had increased much
and crown height had started to increase. This tendency culminated around 2.6
million years ago with the appearance of Notochoerus scotti, which was a jump
in elongation and complexity of the third molar. The Sivachoerus syrticus - pat-
tersoni and Sivachoerus australis lineages (Figure 16) started to increase third
molar length and complexity at the same time, but did not evolve high crowns.
It went extinct, when, around 2.6 million years ago, Notochoerus scotti and N.
clarkei appeared.

Kolpochoerus followed this tendency, but later. The first species assigned to this
genus, do not yet document an increase in third molar length and complexity,
but the trend starts with Kolpochoerus afarensis broadly around three million
years ago. Starting about 2.6 million years ago, third molar length became in-
creasingly longer and there was a moderate increase of crown height. Metridio-
choerus appeared shortly before three million years ago in Africa, and gave rise
to different lineages that in different proportions increased crown height and
third molar length and complexity.

In various lineages morphological change as an adaptation to grazing occurred
around 2.6 million years ago. It has been proposed that a major climatic change
around that date, lead to more open landscapes in East Africa and the appea-
rance of stone tools and the first species of the genus Homo (deMenocal, 1995).
It is likely that these same climatic and environmental changes had a major in-
fluence on suid evolution and distribution.

Carbon isotopes of suid tooth enamel are indicative of diet (browsing, mixed or
grazing) and analyses indicate that molar length increase in Sivachoerus and No-
tochoerus reflects increased grazing, while the Kolpochoerus and Metridiochoerus
of the past two million years were already grazers and continued increasing third
molar length to improve food processing efficiency (Harris & Cerling, 2002; Cerling
et al., 2005). Today the related Phacochoerus is a dedicated grazer (Figure 20).
These suids not only became grazers, but this change coincided with a change
from deep rooting to shallow rooting. While the living warthog is a grazer and
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shallow rooter, carbon isotopes indicate that the forest hog, a descendant of one
of the Kolpochoerus lineages, is surprisingly not a complete grazer.

In most species of suids the males have relatively large ever growing canines
and the females smaller ones that do not continue to grow. In some species the
males have really large canines and also the females may have large ever growing
canines. The lower canines of male suids have a triangular section and are worn
of against the upper canines and in this way they are kept very sharp. The upper
canines have wear facets because of the contact with the lower canines, but this
does not normally produce very sharp cutting edges. Suids may use their canines
for different ends. They may be used for defence against predators or for fighting
other individuals of the same species. In the different suid species there are dif-
ferent fighting styles between the males, some of which may lead to serious
wounds. The function of large upper canines in males is probably visual, allowing
opponents to estimate the force of the adversary before engaging in a dangerous
fight. The suid species that live in closed environments tend to have smaller ca-
nines and those that live in habitats where large canines can be seen from a dis-
tance, tend to have larger ones. The same occurs with horns and antlers of ante-
lopes and deer. The later Notochoerus and some of the Metridiochoerus species
have extremely large canines, which fits the idea that they were living in open
landscapes.

In small territorial bovids, that live in closed environments, the males have small
horns and the females are hornless. These bovids tend to live solitary or in pairs.
In larger bovids, that live in less dense environments, females live in small groups
and a male, with large and ornate horns, defends the territory, in which these fe-
males live, against other males. Still larger bovids are not territorial but migratory
and live in large mixed herds with females having horns that are only slightly
smaller than those of the males (Jarman, 1974). We cannot know for sure the
social organisation of extinct species, but it has been suggested that suid canines
are in this respect analogous to bovid horns (Van der Made, 2003 b). In living
species of Sus males have moderately large and females small canines, and they
may live in pairs. In Phacochoerus small groups of three or four females, with
large canines, live together, while a male, with equally large canines, defends its
place next to these females. If canine size was indeed related to social structure,
Notochoerus and Metridiochoerus are expected to have lived in larger groups
in more open landscapes than Sivachoerus and this seems to fit what is known
about these suids and the environments in which they lived.

Hippopotamidae

Hippopotamuses are suiforms. This refers to the primitive condition of hand and
feet with unfused metapodials and complete lateral metapodials and fingers.
They share many features of the skeleton with anthracotheres, a family from
which they may have evolved in Africa during the Early Miocene. Some of these
features are mid-way between Suoidea and ruminants, such as a fibula with an
extremely thin shaft but well developed distal articulation, foreshadowing the
rumiant os maleolare. Unique to this group is a very wide facet on the astragalus
for articulation with the cuboid, which reflects the general condition of very wide
and massive legs, which in turn is related to their life-style. Hippos have low and
wide skulls and, in the case of Hippopotamus amphibius, orbits that are elevated
above the skull roof. Their molars have cusps with the typical “trefoil-shape”.
They are foregut digesters and have complex stomachs, but not as complex as
in the ruminants, and they do not ruminate.

Evolution / stratigraphy / biogeography
Hippos evolved in Africa from the anthracotheres and did so not later than in
the Early Miocene. The anthracotheres extinct in Africa just before the beginning



of the Pliocene, though they lingered on in the Indian Subcontinent and Java,
where their very last record is from Sangiran. The earliest hippos had lower teeth
that still resemble those of the anthracotheres, but the upper teeth had the
"threefoil-shape” already fully developed. During the Late Miocene they gave
rise to the subfamily Hippoptaminae, which have also the lower molars with
“threefoil shape” cusps. Shortly afterwards the hippos spread to Europe, where
they went rapidly extinct, and the Indian subcontinent and south-east Asia,
where an isolated lineage survived for a long time (e.g. Van der, 1999 b; Boisserie,
2005). All these species are large or very large animals and even the smallest
species weighs about 200 kg, while the largest may have weighed well over
4000 kg. Harrison (1997), Weston (2000), Boisserie (2005) and Weston & Boisserie
(2010) described the phylogeny of the hippos and Figure 21 and the following
text is largely based on their papers.

Archaeopotamus is a primitive hippo that retained a narrow anterior mandible,
a full set of incisors and orbits that are not elevated above the skull roof.

Saotherium and the living dwarf hippo Choeropsis liberiensis are somewhat
more advanced in having a wider anterior mandible. These hippos share a dorsal
skull profile wich slopes down anteriorly and posteriorly. In Choeropsis the orbits
even seem to have become lower with respect to the skull roof. In spite of this it
is a semi-aquatic species. It is advanced in its incisor number. Like in other mam-
mals, the primitive condition in the hippos is six upper and six lower incisors, a
condition which is called hexaprotodon. In Choeropsis the number of incisors is
reduced and it has only two lower and four upper incisors.

Another group of hippos includes Hippopotamus afarensis, currently placed in
that genus, but also type species of the genus Trilobophorus. This species has
orbits that are very slightly elevated. These and the following hippos have man-
dibles that are anteriorly wide and skulls that are wide at the place of the canines.

Hexaprotodon is a genus defined on the basis of an Indian species, but it
has been common practice to place African and European species with pri-
mitive features in this genus. At present primitive African species are placed
mostly with reservation in that genus. They retain the primitive state of six lo-
wer and six upper incisors, but when known, they have, like the following
species, the derived condition of clearly elevated orbits. Hexaprotodon bru-
neti is believed to have evolved from an Indian species and to have dispersed
back into Africa.

The remaining species are all placed in the genus Hippopotamus and share va-
rious features. They have four upper and four lower incisors, a state which is
called tetraprotodont. The exception is H. karumensis which reduced the lower
incisors even more and has four upper and two lower incisors, which is a paralle-
lism with Choeropsis. All these species have lacrymals that touch the nasals and
have a hooked mandibular angle. Hippopotamus kaisensis and its descendants
have lacrymals that have a very wide area of contact with the nasals.

It appears from Figure 21 that most of the time, there were as many as six con-
temporaneous hippo species, while during the Early Pleistocene species numbers
started to drop to the present two species. The skull morphology shows a pro-
gressive adaptation to the semi-aquatic life style. In general, the postcranial ske-
leton receives little attention in the publications, but reflects this tendency in
that the limb bones become shorter and more robust.

Hippos in Tanzania
Dietrich named the species Hippopotamus gorgops on the basis of a skull from

Olduvai (Figure 22), where it is found in all levels (Figure 19). The primitive species
Hippopotamus harvardi was described from all members of the Wembere-Ma-
nonga Formation (Harrison, 1997). Later this species was transferred to the new
genus Archaeotherium (e.g. Weston & Boisserie, 2010).

Ecology

Hippos are well known to be semi-aquatic or amphibious. The pigmy hippo
seems to be a little more terrestrial than the common hippo. They have skins
with few hair and no sweat glands and spend much of the day in the water for
thermoregulation. Their skulls are dorso-ventrally flattened and in the common
hippo, the orbits are elevated. This is typical of animals living at the water-air in-
terface and is also seen in frogs and crocodiles. It is also seen in their robust
legs: other amphibious or aquatic mammals like otters and seals have long
bodies and short legs. Hippo limb bones tend to be shorter than in their most li-
kely ancestors the anthracotheres and became further shortened in the course
of evolution. DNA studies indicate whales and delphins to be more closely
related to hippos than to any other living mammals. They share an aquatic or at
least amphibious lifestile, and since the oldest whales are Eocene in age, the
adaptation to aquatic environment seems to be very old.

Hippos evolved from anthracotheres and co-existed with them for a long time in
Africa where anthracotheres became less when hippos became more diverse.
However, in the Indian Subcontinent anthracotheres became less diverse before
hippos appeared there. So the trends are not necessarily related. Even before
hippos acquired elevated orbits, these had evolved in some anthracotheres and
were present in the last African anthracotheres. After these went extinct some
five million years ago, hippos evolved this trait as a convergence, suggesting
that they took over the ecological niche of the anthracotheres. There are no
other large amphibious herbivores that compete with hippos for this niche. Since
hippos have the necessity to emerge regularly in water, finding their fossils
implies the presence in the vicinity of a permanent waterbody with an adequate
depth (about one and a half metre for a common hippo).

While pigmy hippos seem to have a more varied diet, including fruit and roots,
common hippos are commonly believed to be predominantly grazers, and are
known to forage during the night several kilometres away from the water. Hippo
molars are more hypsodont than those of anthracotheres, and there are small
differences between the different hippo species probably reflecting a progressive
adaptation to grazing. In any case, carbon isotope analysis of hippo tooth enamel
suggests that hippos are grazers, probably on young grass, but retain a large
proportion of browse in their diet (Boisserie et al., 2005). The earliest hippos
were less diverse, but Hippopotaminae originated about 7.5 million years ago
and rapidly diversified. This coincides with the spread of grasslands and it is
tempting to believe that the two events are related especially in view of the
early incorporation of grasses in the hippo diet.

Camelidae

Camels are closely related to ruminants and share a number of features. They
are foregut digesters and the anterior part of their digestive tract is nearly as
complex as that of the true ruminants. They are selenodont, which means that
they have teeth with crescent shaped cusps, and hypsodont, they have teeth
with high crowns. They lack the first and second upper incisor, but retain the
third incisor, while ruminants lost all three. Their limb bones are easily recog-
nizable because they have particular morphologies that form part of a loco-
motory adaptation for open landscapes. Camels have a set of thermoregulatory
and hydroregulatory adaptations that allow them to live in desert environ-
ments.
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Evolution / stratigraphy / biogeography

The Camelidae originated in North America and a little more than six million
years ago they spread across the area of the present Bering Strait into the
open environments of central Asia, the Middle East and Africa, reaching southern
Spain across the Strait of Gibraltar (Van der Made & Morales, 1999). This extensive
dispersal happened, geologically speaking, instantaneously. These camels were
larger than the living species and belonged to the genus Paracamelus (Figure
21). This genus gave rise to genus Camelus, to which the living camel and dro-
medary belong. Camels tend to be rare and there are few localities where their
fossils are found, and even then there are usually just a few bones or teeth per
locality. Harris et al. (2010) listed twenty one African localities and only in three
cases were able to classify the material at the species level. As a result of this
poor record the evolution of the camels is poorly known.

Ecology

Camels reduced the lateral metapodials completely, and have long fused central
metapodials, that are fused and that at the end have divergent articulations, re-
sulting in divergent fingers. The result is slender limbs with a wide foot at the
end, an adaptation for walking on soils consisting of lose sand. Their high
crowned teeth, locomotory, thermoregulatory and hydroregulatory adaptations
make camels well adapted for living in desert environments. The living species
are found in such environments and the domestic camel has been introduced in
the deserts of Australia. Their fossils are found in areas that today are dry and
that probably were so in the past. The southernmost distribution of the dromedary
is in northern Tanzania. Camels may have lived in the Plio-Pleistocene in what is
now Tanzania and though their fossils have been found in Kenya, until now they
were not found in Tanzania.

Tragulidae

Tragulidae are the most primitive ruminants alive. They have incisiform lower ca-
nines and lack upper incisors. They have small lateral toes in their hands and
feet. In many species central metapodials are not or only partially fused and in
any case are short compared to those of other ruminants. They have many other
typical features in their bones and teeth.

Evolution / stratigraphy / biogeography

The Tragulidae originated in Asia, but spread into Africa as much as twenty
million years ago. Six fossil and one living species Hyemoschus aquaticus are
known from Africa. The fossil record is nearly restricted to Kenya between twenty
and twelve million years, with one record of about nine million years old and
another one of about five million years old (Geraads, 2010). The latter record has
been brought into connection with the living species, which otherwise does not
have a known fossil record (Figure 21).
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Ecology

Tragulids live in closed and humid environments (as is evident from the scientific
name of Hyemoschus aquaticus). Their rareness after about twelve million years
ago in the East African record reflects the increase in aridity in this area.

Cervidae

Cervidae are ruminants in which the males (and in reindeer also the females)
have antlers: bony structures that grow on top of a pedicle that sits on the
frontal. Unlike the horns of bovids, which are a keratine sheath over bony protu-
berances of the frontal, deer antlers do not have a keratine cover. Antlers are
shed each year and then grow again; horns are not shed. Apart from differing in
their horns and antlers, cervids and antelopes share many features.

Evolution / stratigraphy / biogeography
The species Megaceroides algericus evolved from the west Eurasian species M. so-

lilhacus, which is recorded from Azokh in Azerbaidjan and from Latamne in Syria. It is
known from the Late Pleistocene of Algeria and Morocco (Figure 21). There is a tem-
poral gap between the last Eurasian and first African records, but at present the
species is seen as a Late Pleistocene immigrant into North Africa. This may have hap-
pened at the same time that the living species Cervus elaphus did the same. Gentry
(2010) discussed two possible records of cervids as far south as Sudan. Besides that
there are no cervid records south of the north of Morocco, Algeria and Tunisia.

Ecology

Cervids are browsers or mixed feeders that tend to live in closed environments, or
at least not totally open environments. For some twenty million years Cervids have
been common in Eurasia, but did not reach the Indian Subcontinent and Africa,
even though during most of the time there were land connections across the Middle
East to both these land masses. A variety of cervid species are known from localities
in the Levant, such as Ubeidiya, Evron and Latamne. But apparently they could not
get further south there. Around 2.6 or 3.2 million years ago cervids first made it into
the Indian Subcontinent and during the Late Pleistocene they dispersed into the
North of Africa. Both events seem to have occurred when global climate fluctuations
temporarily changed the environments in the Middle East and North of Africa.
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