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RESUMEN

Se presentan los fésiles de dos especies de hiénidos identificadas en la asociacion del yacimiento de
Fonelas P-1 (zona MNQ18). Las hienas caracteristicas hasta el momento de los ecosistemas continentales
europeos del Plioceno superior eran otras dos: Chasmaporthetes lunensisy Pachycrocuta perrieri. Frente a
este registro clasico destacan los fdsiles del yacimiento granadino, pues no se han identificado ninguna de
estas especies previamente conocidas para este periodo de tiempo, mientras que si existen en Fonelas P-
1 fosiles de las especies Pachycrocuta brevirostris y Hyaena brunnea. Esta asociacion de hiénidos es Unica
en el Plioceno superior terminal de Eurasia y Africa, presentando Fonelas P-1 la poblacion europea mas
antigua de Pachycrocuta brevirostris y la Gnica poblacién conocida hasta el momento fuera de Africa de
Hyaena brunnea.

PALABRAS CLAVE: Pachycrocuta brevisrostris, Hyaena brunnea, Plioceno superior terminal, Cuenca de
Guadix, Espafia.

ABSTRACT

This work reports fossils of two species of hyaenids (Pachycrocuta brevirostris and Hyaena brunnea)
from the late Upper Pliocene Fonelas P-1 site (MNQ18 zone). To date the typical hyaenids reported for the
late Upper Pliocene ecosystems of continental Europe have been Chasmaporthetes lunensis and
Pachycrocuta perrieri. The reported association of hyaenids has never before been cited for this epoch in
Eurasia. Fonelas P-1 is therefore home to the oldest known European population of Pachycrocuta
brevirostris, and is the only known population of Hyaena brunnea outside Africa.

KEYWORDS: Pachycrocuta brevisrostris, Hyaena brunnea, late Upper Pliocene, Guadix Basin, Spain.
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INTRODUCCION

Desde el inicio de la excavacién del yacimiento Fonelas P-1 (zona MNQ18) en el afio 2001 se han
recuperado escasos fosiles de hiénidos, pertenecientes tanto a individuos inmaduros como a adultos. Una
primera aproximacion anatémica y métrica a los mismos permitiria identificar en el registro especimenes
anomalos de la especie Pachycrocuta perrieri, uno de los taxones esperables en un yacimiento tan antiguo
como Fonelas P-1. Sin embargo, un posterior y estricto andlisis taxondmico permite identificar en este
yacimiento dos especies inesperadas en este contexto cronolégico y paleobiogeografico: Pachycrocuta
brevirostris (la hiena gigante netamente carrofiera del limite Plioceno-Pleistoceno y Pleistoceno inferior),
identificada en funcion de elementos dentales de individuos inmaduros; y Hyaena brunnea (la actual hiena
parda sudafricana), determinada gracias a la recuperacion de elementos craneales excepcionales de
individuos adultos.

REGISTRO DE Pachycrocuta brevirostris (Aymard, 1846)

Pachycrocuta brevirostris o hiena gigante de rostro corto representa el hiénido de mayores
dimensiones conocido hasta el momento, de proporciones algo diferentes a las hienas que habitan el
planeta en la actualidad, constituyendo un predador de habitos similares a la hiena manchada africana
con capacidad para abatir presas de mayor tamafio que la especie actual (Turner y Antén, 1996) y consumir
grandes cantidades de carrofia (Arribas y Palmaquist, 1998). Las regiones distales de sus miembros son
relativamente cortas con respecto a otros representantes de la familia, lo que sugiere unos habitos menos
cursoriales y una mayor potencia a la hora de desmembrar y transportar los cadaveres carrofieados (Turner
y Anton, 1996). P. brevirostris es considerada un agente tafondmico concentrador de grandes cantidades
de huesos y formador, por tanto, de importantes yacimientos paleomastoldgicos (Arribas y Palmqvist,
1998, 2001; Arribas, 1999; Boaz et al., 2000; Palmqvist y Arribas, 2001; Mazza et al., 2004).

En cuanto a la taxonomia de este gran hiendo, en 1846 Aymard cita la presencia de una nueva especie
en el yacimiento francés de Sainzelles, Hyaena brevirostris. Unos afios mas tarde estos materiales son
descritos por Boule (1893). En 1938 Kretzoi propone el nuevo género Pachycrocuta para los fosiles
clasificados anteriormente como Hyaena brevirostris.

En el continente asiatico, los especimenes de Hyaena sinensis descritos en Nihowan por Teilhard de
Chardin y Piveteau (1930) y aquellos clasificados como Hyaena licenti por Pei (1934) en Choukoutien, son
sinonimizados y atribuidos por Ficcarelli y Torre (1970) a la especie Pachycrocuta sinensis o considerados
representantes orientales de la especie europea Pachycrocuta brevirostris (Werdelin y Solounias, 1991;
Werdelin, 1999). Howell y Petter (1980) clasifican los ejemplares asiaticos como subespecies de P.
brevirostris, reconociendo los taxones P. brevirostris sinensis'y P. brevirostris licenti. Anteriormente, Kurtén
(1956) habia propuesto la sinonimia entre la especie europea P. brevirostris, la asiatica P. sinensis y la
especie descrita por Dubois (1908) en Java, Hyaena bathygnatha.

En el continente africano, Ewer describe en 1954 la especie Hyaena bellax en el yacimiento de
Kromdraai A. Este nuevo taxon es posteriormente incluido en el género Pachycrocuta (Ficcarelli y Torre,
1970; Howell y Petter, 1980; Turner, 1986). Pachycrocuta bellax podria agrupar a su vez los ejemplares
asiaticos descritos como Hyaena felina Bose, 1880 en Siwaliks y Hyaena arambourgi Ozansoy, 1965 en el
yacimiento turco de Yassioren, habiendo sido posteriormente relacionada con la especie euroasiética P.
brevirostris (Howell y Petter, 1980; Randall, 1981; Turner, 1987, 1990; Turner y Antdn, 1996; Werdelin y

202



HIENIDOS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) Y HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] DEL YACIMIENTO DE FONELAS P-1 ...
HYAENIDS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) AND HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] FROM THE FONELAS P-1 SITE ...

Solounias, 1991; Werdelin y Turner, 1996; Werdelin, 1999). En este trabajo Pachycrocuta bellax es
considerada un sinénimo reciente de P. brevirostris.

Sinonimias
1846. Hyaena brevirostris - Aymard
1870. Hyaena sinensis - Owen
1880. Hyaena felina - Bose
1884. Hyaena felina - Lidekker
1889. Hyaena robusta - Weithofer
1893. Hyaena brevirostris - Boule
1908. Hyaena bathygnatha - Dubois
1925. Hyaena sinensis - Zdansky
1928. Hyaena sinensis - Zdansky
1930. Hyaena sinensis - Teilhard de Chardin y Piveteau
1932. Crocuta sivalensis - Pilgrim
1934. Hyaena licenti - Pei
1934. Hyaena sinensis - Pei
1934. Hyaena zdanskyi - Pei
1938. Pachycrocuta brevirostris - Kretzoi
1952. Crocuta cf. brevirostris - Toerien
1954. Hyaena bellax - Ewer
1956. Hyaena brevirostris - Kurtén
1965. Hyaena arambourgi - Ozansoy
1970. Pachycrocuta brevirostris - Ficcarelli y Torre
1970. Pachycrocuta sinensis. Ficcarelli y Torre
1970. Pachycrocuta felina - Ficcarelli y Torre
1970. Pachycrocuta bellax - Ficcarelli y Torre
1974. Hyaena (Parahyaena) brevirostris - Hendey
1974. Hyaena (Parahyaena) bellax - Hendey
1978. Hyaena brevirostris - Pons-Moya y Moya-Sola
1979. Hyaena brevirostris bathygnatha - Geraads
1980. Pachycrocuta brevirostris - Howell y Petter
1980. Pachycrocuta brevirostris sinensis - Howell y Petter
1980. Pachycrocuta brevirostris licenti - Howell y Petter
1980. Pachycrocuta bellax - Howell y Petter
1986. ?Pachycrocuta bellax - Turner
1987a. Pachycrocuta brevirostris - Turner
1987. Pachycrocuta brevirostris ruizi - Pons-Moya
1987. Pachycrocuta brevirostris - Vos et al.
1987. Pliohyaena brevirostris - Qiu
1989. Hyaena brevirostris - Kurtén y Garevski
1989. Pachycrocuta licenti - Huang
1989. Pachycrocuta sinensis - Huang
1990a. Pachycrocuta brevirostris - Turner
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1991. Pachycrocuta brevirostris - Werdelin y Solounias
1992. Pachycrocuta brevirostris - Martinez-Navarro
1996. Pachycrocuta brevirostris - Turner y Antdn
1996¢. Pachycrocuta brevirostris - Crégut-Bonnoure
1999. Pachycrocuta brevirostris - Werdelin

2001. Pachycrocuta brevirostris - Turner

2004. Cf. Pachycrocuta brevirostris - Arribas et al.
2006. Pachycrocuta brevirostris - Garrido

Otros yacimientos con registro fésil
Hadar (Howell y Petter, 1979)
Makapansgat 3 (Randall, 1981)
Sterkfontein 4 y 5 (Turner, 1987)
Gladysvale (Mutter et al., 2001)
Yassioren (Ozansoy, 1965)
Siwaliks (Bose, 1880; Vos et al., 1987)
Kromdraai A (Ewer, 1954; Turner, 1987)
Olivola (Kurtén, 1968; Azzaroli, 1983; Azzaroli et al., 1988)
Valdarno (Kurtén, 1968)
Fonelas SCC-1 (Arribas et al., 2004)
Nihowan (Teilhard de Chardin y Piveteau, 1930)
Turkana (Werdelin, 1999)
Casablanca 1 (Soto y Morales, 1985)
Poggio Rosso (Mazza et al., 2004)
Casa Frata (Borselli et al., 1980; De Giuli y Masini, 1986)
Java (Dubois, 1908; Schiitt, 1972; Geraads, 1979)
Sainzelles (Aymard, 1846; Boule, 1893)
Venta Micena (Pons-Moya, 1987; Martinez-Navarro, 1992)
Ceyssaguet (Turner y Antén, 1996)
Pirro Nord (De Giuli et al., 1986)
Untermassfeld (Turner, 2001)
Saint Prest (Guérin et al., 2003)
Vallonet (Lumley et al., 1988)
Cueva Victoria (Pons-Moya y Moya-Sola, 1978)
Incarcal (Galobart et al,, 2003)
Pontdn de la Oliva (Cabra et al,, 1983)
Slivia (Ambrosetti et al., 1979)
Stranska Skala (Kurtén, 1972)
Tiraspol (Turner y Antdn, 1996)
Stissenborn (Kurtén, 1968; Schaefer, 1969; Howell y Petter, 1980)
Lakhuti (Turner y Antén, 1996)
Gombasek (Kurtén, 1968; Howell y Petter, 1980)
Gombaszog (Turner y Antén, 1996)
Choukoutien (Pei, 1934)
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Forest Bed (Howell y Petter, 1980)
Petralona (Turner y Antén, 1996)
Wurzburg-Schalksberg (Mauser, 1987)

Foggia (Beaumont, 1979)
Manastirec (Kurtén y Garevski, 1989)
Nalaicha (Turner y Antén, 1996)

Materiales
FP1-2001-0109.- Premaxilar derecho infantil con DI2-DI* en sus correspondientes alvéolos,
localizado junto a DI' y gérmenes de I', 12 e I* derechos.
FP1-2001-0866.- DP? izquierdo.
FP1-2001-0291.- DP? derecho.
FP1-2002-1482.- Fragmento mesial de DP? derecho (carnicera superior decidua).
FP1-2001-0089.- DP, izquierdo.
FP1-2001-0861.- Fragmento de germen de corona de P,

Numero minimo de individuos: 2 infantiles (distintos grados de desgaste en DP?).
Descripcion
El andlisis de los materiales pertenecientes a este taxdn se centrara en los elementos dentales deciduos

(Fig. 1), ya que los gérmenes de denticion definitiva conservados son poco resolutivos desde el punto de
vista taxondmico, aunque presentan una gran talla, tal como ocurre con la denticién de leche (Tabla 1).

Figura 1. Denticion decidua de Pachycrocuta brevirostris. Az DP? derecho (FP1-2001-0291), A;: vista labial, A,: vista oclusal;
B: Fragmento de DP? derecho (FP1-2002-1482), B,: vista lingual, B,: vista oclusal; C: DP, izquierdo (FP1-2001-0089), C,: vista
labial, C,: vista oclusal. Escala gréfica: 1 cm.
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DP2 es un diente largo y estrecho en su porcion media (en la base del protocono), carece de cingulo y
presenta un contorno ameboide en vista oclusal. El protocono es bajo y muestra una fuerte arista anterior
dirigida hacia la region mesio-lingual del elemento, porcion del diente fuertemente recurvada en sentido
lingual (Fig. 1A). Carece de clspide accesoria anterior (c.a.a.), mientras que presenta una cuspide
accesoria posterior fuerte, alta y aguda, situada en posicidn central. No se observa esbozo alguno de
plataforma distal.

El fragmento de DP3 conserva el paracono, estando fracturada la porcién anterior al mismo. A pesar de
no conservar integra la zona mesial del diente, en ella destacan dos cdspides: una mesio-labial de gran
tamafio, alta, ancha y de seccion circular que se sitla sobre una proyeccion mesio-labial del trigono, y una
segunda cUspide lingual (c.a.a. o parastilo) de seccién triangular, mas pequefia que la anterior y situada
entre la cispide mesio-labial y el paracono (Fig. 1B). El protocono, con su raiz, estaria localizado en la base
del paracono, aunque esta region no se ha conservado.

FP1-2001-0866 | FP1-2001-0291 | FP1-2001-0089
DMD 14,60 14,71
DP?
DEL 7,07 7,52
DMD - - 19,26
DP,
DEL - - 8,41

Tabla 1. Dimensiones (en mm) de la denticién decidua de Pachycrocuta brevirostris.

DP, es un diente fuerte y robusto que presenta su anchura maxima en la base de la corona, entre la
c.a.a (paraconido) y el protocdnido. La c.a.a es muy robusta y alta, de seccion circular, estando situada en
el margen mesio-lingual del elemento. EI protoconido es alto y se encuentra ligeramente tendido en
sentido distal. Tras el protocdnido se encuentra una potente c.a.p. (primera clspide accesoria posterior) en
posicién central, ligeramente mas pequefia que la c.a.a., y tras ella se desarrolla una potente plataforma
distal en la que destaca una pequefia, pero bien desarrollada, cspide lingual (segunda clspide accesoria
posterior). Las cuatro cdspides de este diente se disponen alineadas en sentido mesio-distal (Figs. 1Cy 2),
estando protocdnido, primera cUspide accesoria posterior y segunda clspide accesoria posterior
contenidas en el mismo plano.

Discusion

Las estructuras descritas son, en general, caracteristicas tanto de la denticion decidua de hiénidos
como de félidos, separandose de aquella presente en félidos en la morfologia de DP? y en el desarrollo y
la secodoncia de las cUspides accesorias. Ademas, estos dientes son de tamafio sustancialmente mayor que
aquellos presentes en Felidae, ajustandose a la morfologia y talla observada en Hyaenidae.

Dentro de esta familia, la denticion decidua de Fonelas P-1 es perfectamente distinguible
anatomicamente de la observada en Crocuta o en las formas “crocutoides”, ya que éstas ultimas
presentan un DP? de seccion oclusal trapezoidal sin proyeccion mesio-lingual del diente y un cingulo
linguo-distal desarrollado, un DP? que carece de clspide mesio-labial o se encuentra muy reducida, y un
DP, muy reducido que presenta esbozos de paraconido y de primera clspide accesoria posterior, estando
ésta Ultima en el mismo plano labio-lingual que el esbozo de la segunda clspide accesoria posterior (Fig.
2B).

206



HIENIDOS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) Y HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] DEL YACIMIENTO DE FONELAS P-1 ...
HYAENIDS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) AND HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] FROM THE FONELAS P-1 SITE ...

Lachycrocuta Croatla

Figura 2. Vista oclusal de DP, izquierdos en distintos hiénidos. A: Pachycrocuta brevirostris de Fonelas P-1; B: Pachycrocuta
perrieri procedente de Villarroya; C: Crocuta crocuta spelaea de la asturiana Cueva de las Hienas. Los especimenes figurados no se
encuentran a escala. Notese la afinidad anatomica entre los elementos de las especies pertenecientes al género Pachycrocuta asi
como las diferencias topoldgicas en la distribucion de sus caspides.

Métricamente, las dimensiones del ejemplar de Fonelas P-1 son mayores que en C. crocuta, asi como
en sus variedades fésiles C. ¢. intermediay C. c. spelaea (Fig. 3). De la misma manera, los elementos de
Fonelas P-1 se pueden diferenciar métricamente de los representantes del género Hyaena [la media del
DMD en DP, es en C. crocuta de 13,4 mm (n=4), en H. hyaena de 14,8 mm (n=9), y en H. brunnea de
16,7 mm (n=2), datos tomados de Bonifay (1971)].

10

*FP1-2001-0089
9 5 4---| &Pfachycrocuta perriert
! . - .
OCrocuta crocuta speiaea .
.
5 ® Pachycrocta brevirostris
@ Pachycrocuta pyrenaica hd
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Figura 3. Representacion bivariante de las dimensiones de DP, en varios taxones de hienas fosiles. Datos tomados de tabla 1,
ejemplares depositados en el Museo Geominero (C. crocuta spelaeay P. perrieri de Villarroya), Alcala (1994) y Turner (2001).
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Conclusiones

La anatomia descrita para los dientes deciduos de Fonelas P-1 es la misma que muestran los elementos
homologos de los representantes del género Pachycrocuta (p. ej. P. perrieri de Villarroya y P. brevirostris
de Untermassfeld), presentando los materiales de Fonelas P-1 mayor robustez y talla que P. perrieriy un
tamafio semejante a P. brevirostris (Fig. 3). Por tanto, tras la comparacién de los datos anatémicos y
métricos se confirma la presencia de Pachycrocuta brevirostris en la asociacion faunistica de Fonelas P-1,
en base a elementos dentales de individuos infantiles.

Estudios comparativos con las actuales hienas manchadas (Crocuta crocuta) y hienas pardas (Hyaena
brunnea) sugieren el final del reemplazo de la denticion decidua por los elementos definitivos hacia los 15
meses de edad (Kruuk, 1972; Mills, 1990). Asumiendo un desarrollo similar en la especie fésil, tal como
hace Turner (2001) para los ejemplares de Untermassfeld, los individuos FP1-2001-0109 y FP1-2001-086 1
no sobrepasarian este periodo en el momento de su muerte. Por el contrario, el resto de elementos
deciduos registrados en Fonelas P-1 bien podrian pertenecer a individuos infantiles muertos o simplemente
a denticion decidua caida tras el reemplazo por elementos definitivos. Las raices de los elementos FP1-
2001-0089, FP1-2001-0291, FP1-2001-0866 y FP1-2001-1482 presentan roturas y facetas de desgaste
producidas por disolucion en acidos estomacales, por lo que muy probablemente se trate de dientes
deciduos reemplazados en vida, digeridos y defecados con posterioridad por las propias crias de hiénidos
en el dmbito espacial del yacimiento.

El registro fosil de Pachycrocuta brevisrostris abarca un intervalo cronoldgico aproximado de 3-0,5 Ma
en Asia y 3-1,5 Ma en Africa (Turner y Antén, 1996). En Europa, el registro mas antiguo conocido de esta
especie procede de Olivola y el mas moderno de Siissenborn. Turner y Antdn (1996) proponen un intervalo
cronolégico de 1,6-0,5 Ma, pese a que los registros de Olivola y Fonelas P-1 amplian ese rango hasta 1,9
Ma'y 2,0 Ma, respectivamente (Arribas et al., 2004). La determinacién de P. brevirostris en Fonelas P-1
constituye la cita mas antigua para este taxén en Europa’.

REGISTRO DE Hyaena brunnea Thunberg, 1820

La hiena parda es descrita en 1820 por Thunberg en el Cabo de Buena Esperanza (Sudafrica). Pocock
(1934) distingue dos subespecies diferentes en base al patrén de coloracién en las extremidades: Hyaena
brunnea brunnea y Hyaena brunnea melampus. En la actualidad el criterio empleado por Pocock se
considera taxondmicamente insuficiente, por lo que no se reconocen subespecies de hiena parda (Jenks y
Werdelin, 1998).

La terminologia empleada para designar a la actual hiena parda africana difiere segun los autores, ya
que mientras algunos la clasifican en un género independiente denominado Parahyaena (Werdelin y
Solounias, 1991; Nowak, 1999; Werdelin, 2003), en ocasiones interpretado como subgénero (Hendey,
19743, by ¢; Mills y Hofer, 1998), otros optan por incluir esta especie en el género extinto Pachycrocuta
(McKenna y Bell, 1997). Hendey (1978b) sugirié que la especie actual Hyaena brunnea guarda demasiadas
semejanzas morfolégicas con la especie africana Hyaenichtitherium namaquense, por lo que seria méas
apropiado incluir la especie actual en el género Hyaenichtitherium que en el género Hyaena. Esta
propuesta no parece haber tenido posteriormente demasiada aceptacion.

"' Pachycrocuta brevirostris ha sido identificada (hemimandibula de un subadulto con P,-M;) en otro de los nuevos yacimientos
localizados en el marco del Proyecto Fonelas: Fonelas SCC-1 (Arribas et al., 2004).
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No obstante, en este trabajo se ha preferido adoptar la nomenclatura original, sequida también por
Ficcarelli y Torre (1970), Howell y Petter (1980), Wozencraft (1989) o Jenks y Werdelin (1998), entre otros,
los cuales clasifican la hiena parda en el género Hyaena.

Sinonimias
1820. Hyaena brunnea - Thunberg
1825. Hyaena fusca - St. Hillaire
1826. Hyaena striata - Smith
1827. Hyaena villosa - Smith
1828. Hyaena prisca - De Serres et al.

1828. Hyaena monspessulana - Christol

1934. Hyaena brunnea melampus - Pocock

1934. Hyaena brunnea brunnea - Pocock

1956. Hyaena hyaena monspessulana - Kurtén

1968. Hyaena prisca - Kurtén

1970. Hyaena brunnea - Ficcarelli y Torre

1971. Hyaena prisca - Bonifay

19743, b y c. Hyaena (Parahyaena) brunnea - Hendey
1976. Hyaena brunnea - Howell y Petter

1980. Hyaena brunnea - Howell y Petter

1990a. Hyaena brunnea - Turner

1991. Parahyaena brunnea - Werdelin y Solounias
1991. Pachycrocuta perrieri - Werdelin y Solounias (parte)
1992a. Pachycrocuta perrieri - Turner (parte)

1992b. Pachycrocuta perrieri - Turner (parte)

1996¢. Hyaena prisca - Crégut-Bonnoure

1997. Parahyaena brunnea - Werdelin y Bathelme
1997. Pachycrocuta brunnea - McKenna y Bell

1997. Hyaena prisca - Petronio y Sardella

2001. Hyaena prisca - Mussi y Palombo

2001. Hyaena (Parahyaena) cf. brunnea - Arribas et al.
2003. Parahyaena brunnea - Ruiter

2003. Parahyaena howelli - Werdelin

2003. Hyaena (Parahyaena) brunnea - Arribas et al.
2004. Hyaena brunnea - Arribas et al.

2006. Hyaena brunnea - Garrido

Otros yacimientos con registro fosil
Kanapoi (Werdelin y Bathelme, 1997; Werdelin, 2003)
? Laetoli (Werdelin y Bathelme, 1997)
? Omo (Howell y Petter, 1976; Werdelin y Bathelme, 1997)
Kromdraai A (Turner, 1986)
Swartkrans 1, 2 'y 3 (Ewer, 1955; Turner, 1988; Ruiter, 2003)
? Olduvai (Pohle, 1928; Werdelin y Bathelme, 1997)
Fonelas SCC-1 (Arribas et al., 2004)
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Magadi (Werdelin y Bathelme, 1997)
*Ponte Galeria (Petronio y Sardella, 1997)
*Es-taliens (Crégut-Bonnoure, 1996)
*Lunel Viel (De Serres et al., 1828)
*Montmaurin (Crégut-Bonnoure, 1996)
*['Escale (Bonifay, 1971)

*Furninha (Crégut-Bonnoure, 1996)
*Montsaunes (Crégut-Bonnoure, 1996)
*Greusnach (Crégut-Bonnoure, 1996)
*Hollabrun (Crégut-Bonnoure, 1996)
*G.R.A. (Mussi y Palombo, 2001)

NOTA: En los yacimientos precedidos por un asterisco (*) el hiénido identificado es Hyaena prisca, taxén del
Pleistoceno medio europeo que, como se vera con posterioridad, es sinénimo de Hyaena brunnea.

Materiales
FP1-2002-1062.- Craneo completo con P'-P4y M' en ambas series.
FP1-2001-0452.- Hemimandibula derecha con C, P,-P, y M,
FP1-2001-0549.- Hemimandibula izquierda con I,-1;, C, P;-P, y fragmento mesial de M,
FP1-2001-0139.- Ulna derecha.
FP1-2001-0858.- Fragmento de ulna derecha.
FP1-2001-0049.- Unciforme derecho.
FP1-2001-0132.- Mc IV derecho.
FP1-2001-0061.- Fragmento de falange primera.
FP1-2001-0128.- 3% cuneiforme izquierdo.

Namero minimo de individuos: 2 adultos (hemimandibulas de distinto tamafio y grado de desgaste;
ulna derecha).

Descripcion

La caracterizacion taxonomica de estos materiales se centrard exclusivamente en los elementos
esqueléticos craneodentales, dado que no existe bibliografia o materiales de comparacién suficientes para
soportar una discusién con los elementos del esqueleto postcraneal.

El craneo FP1-2002-1062 se conserva practicamente completo, aunque el lado izquierdo aparece muy
deformado por presion de sedimento (Figs. 4 y 5; Tabla 2), por lo que la mayoria de los caracteres
anatémicos citados en esta descripcion se referiran principalmente al lado derecho. La regién anterior del
premaxilar, la regién posterior del zigomatico, la protuberancia occipital externa (hueso interparietal) y
gran parte del occipital se encuentran fracturados. Aun asi, es posible observar la mayoria de los caracteres
craneales necesarios para poder elaborar una descripcion detallada de su anatomia. La denticién superior
se conserva integra e incluida en sus correspondientes alvéolos, careciendo Unicamente de caninos e
incisivos. El grado de desgaste que presentan los elementos dentarios indica que este craneo pertenecié a
un individuo adulto.
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Figura 4. Craneo de Hyaena brunnea (FP1-2002-1062). A: vista sagital; B: vista ventral;
C: vista frontal. Escala gréfica: 1 cm.
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El perfil de la regién fronto-nasal presenta una concavidad muy poco pronunciada, cuyo punto de
inflexién se sitla a nivel del contacto posterior entre nasales y frontales. La concavidad sagital de los
frontales (fosa frontal) no parece estar muy acusada, aunque este caracter podria verse ligeramente
modificado por la compactacién fosildiagenética que presenta el ejemplar. Los huesos frontales son de

A

Figura 5. Craneo de Hyaena brunnea (FP1-2002-1062). A: vista lateral derecha; B: vista lateral izquierda. Escala grafica: 1 cm.
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superficie fuertemente convexa y la apdfisis FP1-2002-1062
zigomatica de| fro{ntlal Se, _encuentra muy Longitud total estimada (acrocranién-prostion) 260
gg;i;rr?/lgadd;l eEnStaelungg L(szlrc:cmhgmeesi:ngg Longitud del esplacnocraneo {nasidn-prostion) a5
fracturada en su 4pice, aunque es posible _engtudfadal 1
observar que se encuentra proyectada y Longitud palatal mediana {estafilion-prostion) 121
dirigida hacia la apofisis frontal del hueso Anchura minima del paladar (medida entre P' y P?) 19
zigomatico, cerrando la orbita en unas 3/4  Alturainterna maxima de la orbita 33,41

partes de su recorrido (Fig. 4 Ay C; Fig. 5A).

No es posible observar las suturas entre
premaxilares y maxilares por encontrarse
completamente obliteradas. Si es visible, sin embargo, la sutura maxilo-frontal. Las crestas temporales del
frontal son agudas, uniéndose en una cresta sagital muy desarrollada. El grado de convexidad de los
temporales es imposible de percibir debido a la compresion que muestra el fésil en esta region. En los
maxilares se abren unos fordmenes infraorbitarios de gran tamafio, situados a 21 mm sobre el alvéolo
mesial de P3. En el lado derecho es posible observar un tabique dseo horizontal que divide este foramen
en dos oquedades independientes.

Ventralmente se observan unas cavidades gle-
noideas con unas apofisis postglenoideas mediales
muy desarrolladas y un reborde anterior bastante

Tabla 2. Dimensiones (en mm) del créneo de Hyaena brunnea.

prominente. La arcada dental se encuentra trans- FP1-2002-1062
versalmente comprimida por presion de sedimento. i DMD 6,51
P2 se encuentra implantado de manera oblicua al DBL 6,39
eje longitudinal del maxilar, reduciéndose esta DMD 16,66
oblicuidad en P3 y practicamente desapareciendo > DBL 11,25
en P4 Las fisuras palatinas son muy alargadas y DMD 2293
estrechas (19 mm de longitud), y su recorrido es P DEL o
poco divergente (Fig. 4B). .

En cuanto a la denticion superior (Tabla 3), P! PV Sk
es pequefio 'y simple, unicuspidado vy DEL 17,34
unirradiculado, con un cingulo lingual desarrollado. DMD protocono | ,/3
Mientras este elemento apenas se encuentra p DBL protocono | 7,52
desgastado, el resto de los dientes presentan un DMDparastilo | 10,35
grado mayor de desgaste (Fig. 4B). P2 es un diente DMD paracono | 11,15
de contorno subrectangular, con un cingulo DMD metastlo | 12,04
prominente que recorre |a§ caras mesp—lmgual, DELmetastlo 1267
lingual y linguo-distal del diente, esta Ultima muy

) DMD 6,20

afectada por el desgaste. Se observa ademds una M
gruesa arista mesio-lingual que parte del cingulo DEL 1312
basal, en donde aparece engrosada. El protocono, Serie dentaria | DMD *10099
de forma conica, ocupa la mayor parte del diente. Serie premolar | DMD 78,04

Debido al acusado desgaste de la pieza no €s Tabla 3. Dimensiones (en mm) de la denticién superior de

posible apreciar la presencia de metacono y de Hyaena brunnea (lado derecho). Las medidas precedidas por
arista distal. un asterisco (*) estan estimadas.
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P3 es de contorno ovalado con el eje mayor dispuesto oblicuo al eje longitudinal del maxilar, y con un
fuerte cingulo lingual que forma una plataforma en la zona linguo-distal de la base de la corona del diente.
El parastilo, diferenciado de la porcion lingual del protocono por un fuerte estrangulamiento, se encuentra
fusionado al resto de la corona en este avanzado estadio de desgaste. El protocono es una cuspide conica
muy gruesa, coronada por una gran faceta de desgaste ovalada y unida distalmente al metastilo por una
aguda arista. No es posible observar la presencia de arista mesio-lingual entre parastilo y protocono
debido al desgaste que muestra esta zona del diente. El metastilo es estrecho, corto y bajo, y se sitda entre
el protocono y la porcion distal del cingulo. La longitud del metastilo tomada en su base es
sustancialmente menor que la longitud del parastilo.

P* es un diente alargado con cuatro cdspides bien diferenciadas. El desgaste, a diferencia de P3, no se
dispone horizontalmente en la superficie oclusal, sino que forma un plano inclinado dirigido hacia la region
lingual debido a la oclusion en cizalla con la carnicera inferior. La base de este diente aparece recorrida
por un fuerte cingulo lingual, muy diferenciado. El protocono, situado en el margen mesial de la cara
lingual, se encuentra individualizado del parastilo por una escotadura mesial y oclusal y se dispone en
angulo recto respecto al el eje longitudinal del diente. Distalmente, el protocono presenta una arista que
se une al cingulo lingual. El parastilo, paracono y metastilo aparecerian en origen recorridos en su
superficie oclusal por una cresta cortante, desgastada en este caso debido a la intensa friccion con M, lo
que provoca que estas clspides aparezcan afiladas a modo de cuchillas. El parastilo y el paracono son
aproximadamente de la misma longitud. El metastilo, sin embargo, es ligeramente mas largo que las
cUspides anteriores, y en vista labial se observa la forma bilobulada que presentan las superficies oclusal
y labial.

M' es un diente pequefio, implantado anteriormente al limite distal de P4, formando un angulo
practicamente recto con el diente que le precede en la serie (Fig. 4B). De nuevo debido al elevado
desgaste, no es posible observar en detalle la disposicion de las clspides de M', aunque se percibe la
presencia de un protocono lingual bien desarrollado y un grueso cingulo distal.

De las dos hemimandibulas de hiénido registradas hasta el momento en Fonelas P-1, Unicamente se
conserva la rama horizontal, fragmentada en ambos casos en su region inferior debido probablemente al
mordisqueo de carnivoros carrofieros (Figs. 6 y 7). El espécimen FP1-2001-0452 presenta, en general,
proporciones menores y constitucion ligeramente mas gracil que el ejemplar FP1-2001-0549 (Tabla 4).

La rama horizontal es, en vista oclusal, cdncava hacia la cara lingual, con un punto de inflexion situado
aproximadamente en el punto medio entre P, y P,. En vista lingual se observa un engrosamiento
longitudinal del hueso mandibular aproximadamente a 1 cm por debajo de la serie dentaria que se suaviza
tras P, para acabar desapareciendo bajo P,. En ambos casos se abre un Unico y amplio foramen
mentoniano, a 17 mm por debajo de la mitad mesial de la corona de P,. En ninguno de los ejemplares se
ha conservado la fosa masetérica, por lo que se hace imposible apreciar el alcance de la misma. La
denticion se encuentra en ambos casos en buen estado de conservacion.

En el espécimen FP1-2001-0549 se observan |, e I, incluidos en sus respectivos alvéolos. I, es
sustancialmente menor que |5, y ambos se encuentran en contacto. |, presenta una corona desgastada
uniformemente, de contorno oclusal rectangular, con su eje mayor dirigido mesio-distalmente. I,, de mayor
tamafio, muestra un contorno subtriangular y un pequefio cingulo distal. El canino aparece incluido en su
alvéolo en ambos ejemplares, siendo un diente robusto, de seccién ovalada, cuyo eje mayor se dispone
oblicuamente al eje longitudinal de la rama mandibular. En posicion linguo-distal se observa una suave
arista vertical y, en el ejemplar FP1-2001-0452, se observa una segunda arista mas aguda a modo de
cresta situada en posicion linguo-mesial. En ninguno de los ejemplares aparece P, ni alvéolo para el
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Figura 6. Fragmento de rama horizontal de hemimandibula derecha de Hyaena brunnea (FP1-2001-0452). A: vista labial;
B: vista lingual; C: vista oclusal. Escala grafica: 1 cm.
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mismo. En ambos individuos se observa un diastema de aproximadamente 1 cm de longitud entre el
canino y P,. Los premolares son dientes robustos, propios de un animal adaptado a romper huesos. Estos
dientes se encuentran implantados de manera oblicua al eje longitudinal de la mandibula, aunque esta
oblicuidad no es homogénea en todas las piezas ya que se observa una gradacion, siendo mayor en P, y
menor en P,, desapareciendo totalmente en M,.

Figura 7. Fragmento de rama horizontal de hemimandibula izquierda de Hyaena brunnea (FP1-2001-0549). A: vista labial;
B: vista lingual; C: vista oclusal. Escala grafica: 1 cm.
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P2 presenta un contorno subrectangular, FP1-2001-0452 | FP1-2001-0549
con una suave arista mesial que continda en su DMD 1617 1727
base con un cingulo mesial. El protoconido es € DAL nga 1{88
una clspide conica baja y compacta. No se - *1430 15'09
observan vestigios de parastilido. En la region ' .
labio-distal del diente se observa una cdspide DEL 549 1014
accesoria posterior baja, aunque bien DMD 1979 12030
desarrollada en anchura y longitud, fracturada DBL 1415 13,07
en el ejemplar FP1-2001-0452. P, es de - DMD 2297 23,34
contorno subrectangular y, debido al desgaste ~ * DBL 12,51 13,82
que presentan ambos individuos en la region DMD 2380 -
mesial del diente, es imposible observar la DB 1203 -
presencia de arista mesial y de parastilido, M TRy Em— 18'“ -
aunque el contorno homogéneo de la base de g : ’
la corona parece indicar la ausencia total de DMD talonido 28 )
esta cUspide. En ambos casos el protoconido _ &M DMD 105,18 -
presenta una faceta de desgaste oclusal  Seriepremolar | DMD 56,66 57,80

oblicua y dirigida hacia la zona distal. Tras el

protocénido aparece un grueso metastilido o Tabla 4. Dimensione_s (en mm) Qe la denticion inferior de H}{aena
L., . . brunnea. Las medidas precedidas por un asterisco (*) estan

c.a.p. en posicion labiodistal, situado sobre una estimadas,

plataforma (talonido) de anchura similar a la

que presenta el protoconido. El metastilido se

encuentra separado del protocénido por un

conspicuo valle labio-lingual. Es imposible observar la existencia de arista distal, ya que en ambos casos

esta zona aparece con alto grado de desgaste. En el caso de P, se observa un gran parastilido mesio-

lingual poco individualizado. La arista mesio-lingual es mucho mas aguda que en el resto de los

premolares y recorre tanto el parastilido como el protocdnido. La zona oclusal del protocdnido aparece

horizontalmente truncada por el desgaste, aunque éste es menor que en P, en ambos especimenes. Tras

el protocénido, aparece un metastilido desplazado labialmente y unido al protocénido por una arista

oclusal. En la zona lingual del tercio distal del diente se encuentra un cingulo basal mas desarrollado que

en el resto del elemento, formando una cuspide linguo-distal roma separada del metastilido por una

pequefia depresion. Este cingulo se observa a su vez en la regién labio-distal del metastilido.

M, Gnicamente se conserva completo en FP1-2001-0452, mientras en FP1-2001-0549 este diente
aparece fragmentado en la zona mesial del protoconido. El eje longitudinal de M, se sitla paralelamente
al eje longitudinal de la rama horizontal de la mandibula. Presenta un contorno eliptico, con una suave
escotadura lingual en la base del trigonido, entre paraconido y protocénido. El cingulo basal esta presente
en las zonas mesial y distal del diente. El paraconido alcanza aproximadamente la misma altura que el
protoconido, es una cuspide extremadamente cortante debido a que la arista longitudinal que la recorre
se encuentra muy afilada por oclusién con la carnicera superior. El paracénido aparece separado del
protoconido por un valle que se amplia en la cara lingual formando una suave depresién. El protocénido
muestra un desgaste similar al paraconido. En la cara lingual del protocénido se observa un metacénido
triangular grueso y bien desarrollado (Fig. 6 B y C), cuya regién anterior nace del valle lingual situado entre
paracénido y protocdnido y se alza diagonalmente desde su base hasta alcanzar una altura de unos 6 mm.
La zona oclusal de este metacénido es muy aguda y su cara distal desciende verticalmente hasta la base
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del trigénido. Esta clspide se encuentra bien individualizada, separada en su dpice del protocénido por un
valle agudo. EI metacénido aparece fragmentado en FP1-2001-0549, aunque es posible observar el
engrosamiento de la base mesial del mismo inmediatamente por delante de la superficie de rotura del
diente, tras el valle que separa paracénido y protoconido. El talénido es ancho y largo, se encuentra muy
desarrollado y aparece separado del trigdnido por un valle labio-lingual. En la superficie oclusal de este
talénido aparecen dos clspides aproximadamente de la misma altura: un entocénido individualizado y
situado en el borde linguo-distal, como continuacién del cingulo distal, y un hipocénido labio-distal que
aparece bordeado distalmente por un cingulo basal. Este hipocénido se encuentra unido en su base al
trigénido por una aguda arista. Entre entocdnido e hipocénido aparece una pequefia depresion.

En la coleccion recuperada hasta el momento se encuentran ademas varios elementos del esqueleto
postcraneal asignables a esta especie, todos ellos pertenecientes a individuos adultos. La ulna FP1-2001-
0139 se conserva practicamente completa, careciendo Unicamente de la porcidn distal de la diafisis y de
la apofisis estiloides, la circunferencia articular y la cara articular para el carpo. La porcién lateral del
tubérculo del olécranon y parte de la diéfisis presentan roturas de excavacién. La ulna FP1-2001-0858 se
encuentra muy fragmentada debido al mordisqueo de carnivoros carrofieros, lo cual impide tomar sus
dimensiones totales. EI Metacarpiano IV presenta una diafisis robusta y alargada, de seccion subtriangular
y recorrido rectilineo, con una cara dorsal plana y unas caras lateral y medial ligeramente convexas que
convergen en una elevacion latero-plantar. La superficie articular proximal es convexa, de contorno
trapezoidal, donde es posible observar en la regién dorso-medial una fuerte escotadura que delimita las
dos facetas articulares presentes en esta superficie: una faceta principal subtriangular para su articulacién
con el unciforme, y otra faceta estrecha y alargada en direccién dorso-plantar para la articulacion con el
Mc IIl, la cual se encuentra fracturada en su region medial. En la cara lateral de la epffisis proximal se
observa una depresion que acogeria al Mc V. En vista dorsal, la epffisis distal muestra un contorno
intermedio entre subrectangular y subcircular. La Unica falange registrada hasta el momento presenta parte
de sus epifisis fracturadas, aunque es posible observar que se trata de un elemento longitudinalmente
simétrico, con una longitud total estimada en unos 32 mm. El unciforme derecho probablemente pertenece
al mismo individuo, ya que articula perfectamente con el Mc IV conservado y ambos aparecieron en el
yacimiento a pocos ¢m de distancia. El tercer cuneiforme presenta unas facetas proximal y distal de
contorno ameboide para la articulacion con el navicular y el Mt Il respectivamente. Ademas, muestra una
gran faceta lateral de articulacién con el cuboides y una prolongacion plantar pedunculada muy
desarrollada.

Discusion
Los elementos anteriormente descritos muestran una morfologia tipica de la familia Hyaenidae?,

caracteres ya enumerados previamente. La anatomia del craneo no aporta gran informacién taxondmica
debido al elevado grado de deformacién que presenta, aunque es patente el predominio de una

2 |os fosiles de Fonelas P-1 han sido comparados con un craneo y mandibula pertenecientes a una hembra actual de Crocuta
crocuta (MGM-AC-12) procedente de la Coleccion de Anatomia Comparada del Museo Geominero, dos fragmentos mandibulares
de Pachycrocuta perrieri procedentes de Villarroya (1764 My 913 M) y una mandibula completa de Crocuta crocuta intermedia
procedente de Villacastin (VC-SS), también depositados en las colecciones de dicho Museo. Ademas, ha sido posible acceder a un
excelente material gréfico del craneo y mandibula de un ejemplar actual de Hyaena brunnea procedente de Namibia y elementos
de distintos taxones figurados en varios trabajos (Viret, 1954; Ficcarelli y Torre, 1970, Bonifay, 1971; Turner, 1986; Werdelin y
Solounias, 1991; Alcald, 1994; Geraads, 1997; Werdelin, 1999; Turner 2001).

218



HIENIDOS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) Y HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] DEL YACIMIENTO DE FONELAS P-1 ...
HYAENIDS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) AND HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] FROM THE FONELAS P-1 SITE ...

morfologia “hienoide” frente a la anatomia “crocutoide”, inferida a partir de la presencia de una orbita
cerrada en 3/4 partes de su recorrido (mas abierta en Crocuta) y un craneo de perfil suave, sin una
concavidad pronunciada en la region fronto-nasal.
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H. hyaena i Ortogonal ol paracono desanicllado Presente Alto e individualizado Suave | Presente
Cerrada = Corto. Mayor que Muy . . S N
H brunnea 31 Ortogonal ol paracono desarrollado Presente Bajo y fusionadn Suave | Presente
: Cerrada Corto. Mayor que My )
H prisca 3 Ortogonal ol paraconn desanallado Presente Bajo y fusionado Fuerte | Presente
Cerrada Largo. Mayor que Poco Reducido o Ausente (reducido a un
& coanta 23 Obuso el paracono desarrollado ausente pequefio ubérculo) Ferie | Ausente
. Largo, algo mayor Muy
7 5 90 ) < < e
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- Cerrada Largo. Mayor que Muy .
P, perriers n Ortogonal ol paraconn desarallado Presente Alto e individualizado Fuerte | Ausente
_— Cerrada Largo. Mayor que Poco
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Cerrada Corto. Mayor que Muy )
FONELAS P-1 3 Ortogonal ol paracono desarallado Presente Bajo y fusionado Suave | Presente

Tabla 5. Caracteres anatdmicos craneodentales de algunos hiénidos nedgeno-cuaternarios

En cuanto a la denticion superior, un cingulo lingual muy desarrollado en P? que aisla, junto con el
protocono, una plataforma linguodistal; la disposicion ortogonal que muestra el protocono de P# frente al
eje longitudinal del diente; un cingulo lingual muy desarrollado en P* y la presencia de un M' bien
desarrollado, nos permite excluir de la determinacién al género Crocutay a las especies P. pyrenaicay P.
brevirostris (Tabla 5).

Entre los representantes actuales del género Hyaena la presencia de un P* con un metastilo corto,
aunque mas largo que el paracono, es caracteristico de la especie H. brunnea, mientras en H. hyaena el
paracono es mas largo (Tabla 5). En vista lateral, este metastilo tiene en FP1-2002-1062 y H. brunnea una
forma ligeramente bilobulada (al igual que en Crocuta), caracter que no se observa en H. hyaena. Por otra
parte, los materiales de Fonelas P-1 presentan, al igual que H. brunnea, un gran desarrollo del talénido en
la carnicera inferior y un pequefio DBL del M' en relacion con la longitud maxima del P4. Métricamente, la
carnicera superior del craneo FP1-2002-1062 presenta mayor afinidad con Hyaena que con Crocuta (Tabla
3; Fig. 8).

En cuanto a la denticién inferior la debilidad generalizada de la arista mesial en los premolares
inferiores, la ausencia de parastilido en P., el pequefio diametro buco-lingual (DBL) de P (seccion
subrectangular en lugar de subcuadrada), el suave desarrollo del parastilido en P,, la semejanza en los
DMD de P, y M, (Tabla 4) y la presencia en la carnicera inferior de un trigénido corto provisto de un
metaconido grande e individualizado y de un talonido largo y bien desarrollado provisto de dos clspides
prominentes (entocénido e hipocdnido) permiten determinar este hiénido de Fonelas P-1 como
perteneciente al género Hyaena y excluir anatdmicamente de la clasificacién a Pachycrocuta perrieri. Por
otra parte la ausencia de parastilido en P, relaciona estos materiales con H. brunnea, excluyendo la especie
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H. hyaena, en la cual se observa un pequefio parastilido (Turner, 1988). Asimismo, los materiales de Fonelas
P-1 muestran unas dimensiones dentarias mayores que H. hyaenay afines a H. brunnea (Fig. 9).
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Figura 8. Representacion bivariante del didmetro mesio-distal (DMD) frente al didmetro buco-lingual (DBL) de la carnicera
superior en diferentes hiénidos fosiles y actuales. Datos tomados de tabla 3, Ficcarelli y Torre (1970), Bonifay (1971), Howell y
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Figura 9. Representacion bivariante del didmetro mesio-distal (DMD) frente al didmetro buco-lingual (DBL) de la carnicera inferior
en diferentes hiénidos fosiles y actuales. Los datos de C. crocuta corresponden a poblaciones actuales, mientras los datos de H.
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Bonifay (1971), Howell y Petter (1980), Turner (1984, 1986, 2001), Alcala (1994) y Turner y Anton (1996).
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Conclusiones

El segundo de los hiénidos identificado en Fonelas P-1 no pertenece a ninguna de las especies
descritas previamente en el Plioceno superior, transito Plioceno-Pleistoceno o Pleistoceno de Eurasia, sino
que se trata del primer registro euroasiético conocido de la hiena parda, Hyaena brunnea, la especie que
ha habitado hasta la actualidad exclusivamente en el continente austral (Garrido y Arribas, 2008). Esta
determinacion es avalada tanto por las caracteristicas anatémicas de los fosiles como por la talla de los
distintos elementos analizados.

Dada la importancia del papel de los hiénidos en la formacion del yacimiento de Fonelas P-1 (Arribas
etal., 2001; Viseras et al. 2006), a continuacion se detallan algunos aspectos sobre la ecologia de la actual
Hyaena brunnea:

— Hoy en dia, H. brunnea se encuentra ocupando pequefias regiones del sur y suroeste de Africa, en
paises tales como Namibia, Sudafrica, Botswana, Zimbabwe y Mozambique, formando un relicto de
lo que fue en un tiempo su &rea geogréfica de distribucién. La poblacién actual estimada es de unos
5.000-8.000 individuos (Mills y Hofer, 1998).

— No son muchos los autores que han estudiado la ecologia de la hiena parda actual, aunque ésta ha
quedado expuesta en numerosos trabajos (Owens y Owens, 1979; Skinner y van Aarde, 1981, 1991;
Mills, 1982 ay b, 1983 ay b, 1984, 1987, 1989, 1990; Skinner et al,, 1995; Mills y Hofer, 1998).
Los representantes de esta especie tienen un peso medio de unos 40 Kg, siendo los machos
ligeramente mas grandes que las hembras. A diferencia de las hienas manchadas, las hienas pardas
actuales son de habitos mas solitarios, aunque viven en clanes compartiendo un territorio comdn
alimentandose juntas de los grandes cadaveres. La mayor parte de su dieta estad formada por
carrofia, aunque también se alimentan de pequefios mamiferos, insectos, huevos y aves. Su
alimentacién estd ademés complementada por materia vegetal, particularmente fruta. En las
poblaciones mas proximas a la costa se alimentan fundamentalmente de cangrejos, peces y focas.
Frecuentemente las hienas pardas guardan el exceso de comida entre los arbustos o en agujeros
excavados en la tierra y recuperan los despojos en las 24 horas siguientes.

— La organizacion social dentro de un clan es basicamente la misma que en C. crocuta, aunque los
clanes estan formados por menor nimero de individuos. La diferencia mas significativa entre las dos
especies es el comportamiento de cria en el cubil, ya que hienas pardas transportan hasta alli
fracciones de los cadaveres carrofieados, lo que no suelen hacer las hienas manchadas (Mills,
1982b). El resultado de este comportamiento es que la carne forma una parte mas importante de
la dieta en los cachorros de hiena parda que en las hienas manchadas. Las hienas pardas son
principalmente nocturnas o crepusculares, pasando los dias en guaridas rocosas, entre la vegetacion
0 en madrigueras subterraneas (Eaton, 1976). Un mismo cubil puede ser utilizado durante afios
(Owens y Owens, 1979). En las zonas donde cohabitan con las hienas manchadas (C. crocuta), éstas
Gltimas dominan sobre las hienas pardas, reduciendo en ocasiones su nimero y area de distribucion
(Mills y Hofer, 1998).

Comparacion de Hyaena brunnea de Fonelas P-1 con Pachycrocuta perrieri

Dado que la diagnosis genérica de Pachycrocuta se encuentra lejos de estar esclarecida [diagnosis
enmendada de Pachycrocuta realizada por Howell y Petter (1980): “grandes hienas distinguibles por un
M, largo en relacién con el P, en las que el metaconido estd reducido o ausente, el trigonido es
proporcionalmente largo, y el talénido aparece acortado, con clspides reducidas”], la comparacion
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anatémica del material de Fonelas P-1 quedaba limitada a estudiar diferentes aspectos de la anatomia de
P. perrieriya que presenta un tamafo similar o ligeramente mayor al del segundo hiénido registrado en el
yacimiento granadino.

La discriminacion con respecto a la especie P. perrieri resulta conflictiva, ya que esta especie comparte
ciertos caracteres sinapomorficos en la denticion con H. brunnea, tales como la elongacién del metastilo
en P4y la reduccion del talonido en M,, por lo que el trigénido presenta un tamafio similar en ambas. Estas
semejanzas fueron observadas anteriormente por varios autores (Thenius, 1966; Kurtén, 1968, 1972;
Howell y Petter, 1980; Turner, 1990; Werdelin y Solounias, 1991).

Los caracteres que comparten H. brunneay P. perrieri (tabla 25) han sido interpretados bien como una
retencién en la especie actual de caracteres primitivos (Werdelin y Solounias, 1991), convergencia
evolutiva (Howell y Petter, 1980), o como caracteres diagndsticos de un mismo linaje (Turner, 1990). Howell
y Petter (1980) plantean ademas la posible existencia de un ancestro comun, posiblemente préximo a P.
pyrenaica, con una baja relacion entre M,/P,, como el ejemplar 3241 procedente de Odessa Catacombs
en Ucrania. La denticion de P. pyrenaica presentaria unos caracteres en su denticion intermedios entre H.
hyaenay H. brunnea (Ficcarelli y Torre, 1970).

Como ya se coment6 anteriormente, en los trabajos revisados existen sustanciales diferencias en Ia
interpretacion del valor anatémico frente al valor métrico de los fosiles. Los caracteres anatdmicos
diagndsticos plasmados en la bibliografia consultada estan basados fundamentalmente en la denticion,
donde el interés se centra en estructuras determinadas, tales como el desarrollo de clspides accesorias en
los premolares o la presencia-ausencia de metaconido en M,. Este Ultimo caracter ha sido interpretado
como variable en la especie Pachycrocuta perrieri (Kurtén, 1968; Cregut-Bonnoure, 1996¢), ya que ciertos
especimenes atribuidos tradicionalmente a esta especie presentan un metaconido bien desarrollado
mientras que la mayoria de ellos carecen completamente del mismo. En 1828 Croizet y Jobert mencionan
en la diagnosis original que el M, del espécimen tipo de P. perrieri (sin. Hyaena arvernensis) presenta en
su base un metaconido desgastado. Por el contrario, otros autores citan la ausencia total de metacénido
en P. perrieri (Werdelin y Solounias, 1991; Mutter et al,, 2001). Curiosamente, Werdelin y Lewis (2000)
sinonimizan P. pyrenaica con P. perrieri cuando P. pyrenaica siempre porta metaconido en su M,.

El estudio de las especies actuales de hiénidos nos indica que esta estructura sigue un patron de
distribucion discreto, esto es, se encuentra presente y bien desarrollado en todos los ejemplares observados
del género Hyaena (H. hyaenay H. brunnea) mientras el género Crocuta carece totalmente del mismo. Esto
parece indicar la ausencia total de variabilidad para este caracter, al menos en las especies que han llegado
hasta nuestros dias, por lo que seria razonable pensar que las especies fosiles del Plioceno superior
terminal tampoco se mostraran variables en cuanto al desarrollo de metaconido. Si se corrobora esta
hipotesis se podria confirmar que histéricamente se habrian incluido fosiles pertenecientes a més de una
especie entre los materiales descritos como P. perrieri.

Sin embargo, Turner y Antén (1996) observan la presencia de metaconido en 4 especimenes de 29
individuos identificados como P. brevirostris. Es posible que estos ejemplares representen otra especie de
hiénido o, por el contrario, exista realmente variabilidad intraespecifica en lo que a este caracter se refiere.
Kurtén (1970) describe a su vez un espécimen de P. brevirostris procedente de Mosbach que retiene esta
cuspide. Segun Howell y Petter (1980) Pachycrocuta bellax muestra un metaconido reducido en M,.

Otra posibilidad a evaluar es la manifestacion de este caracter claramente primitivo en ciertos
individuos clasificados como P. perrieri, de manera que el metaconido constituiria un legado filogenético
que desapareceria de manera progresiva. Existe ademdas un elemento anatémico que apoyaria esta teoria,
la presencia-ausencia de M en la actual hiena manchada, Crocuta crocuta, donde es posible observar una
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clara tendencia a la desaparicion de este diente, aunque todavia se encuentra presente en un gran
porcentaje de individuos. Por el contrario, en los representantes actuales del género Hyaena este diente
aparece en todos los individuos observados y se encuentra bien desarrollado. En posicion de oclusion total,
el metaconido de M, se enfrenta a M', por lo que serfa logico que la desaparicion de uno de estos
elementos condujera con el tiempo a la desaparicion del otro, ya que habria perdido su funcionalidad. Si
esta hipotesis fuera valida, en los individuos mas antiguos de P. perrieri la frecuencia de ejemplares con
metaconido serfa mayor, comprobacion que queda por el momento pendiente ya que sobrepasa los limites
practicos de este trabajo.

Es destacable sefialar que Werdelin y Solounias (1991) utilizan un sistema numérico codificado para
resumir los caracteres anatémicos presentes en los diferentes representantes conocidos de la familia
Hyaenidae. En lo que respecta al metacénido se observan varias incorrecciones en las tablas que presentan
estos autores, los cuales atribuyen la condicién de presencia al género actual Crocutay de ausencia en el
género Hyaena, es decir, al contrario de lo que se observa en estos taxones. En esta memoria se ha
preferido no tener en cuenta los caracteres utilizados por Werdelin y Solounias para evitar el riesgo de
heredar los errores de codificacién cometidos.

Por Ultimo, conviene comentar en este punto la variabilidad observada en este taxon respecto a la
presencia/ausencia de M,. En 1988 Turner reclasifica dos fragmentos mandibulares (SK 315y SK 316)
procedentes del Miembro 1 de Swartkrans como H. brunnea, los cuales habian sido atribuidos previamente
al género Hyaenictis (Brain, 1981) ya que conservan M,. Turner opina que la presencia de este diente es
un atavismo, ya que de los 24 especimenes de H. brunnea estudiados por el autor, uno presentaba un
alveolo para M, de similar tamafio que el ejemplar de Swartkrans. Bonifay (1971) describe a su vez una
mandibula de Hyaena prisca procedente de Lunel Viel y perteneciente a un individuo senil (LVI-5-3716)
que conserva un M, botoniforme y uniradiculado. El ejemplar de Ahl al Oughlam atribuido por Geraads
(1997) a Hyaenictitherium ? barbarum y posiblemente perteneciente al género Hyaena (Arribas et al.,
2001) conserva también este diente. Por tanto, vista la posible variabilidad, la presencia de este atavismo
no deberfa constituir un criterio taxonémico principal.

Como se ha comentado en apartados anteriores, la diagnosis de P. perrieri es confusa, ya que los
individuos clasificados en este taxon muestran una gran variabilidad de caracteres que son histéricamente
considerados diagndsticos en esta familia de carnivoros. Podria darse la posibilidad de que ciertos
especimenes determinados previamente como P. perrieri representaran individuos europeos de H.
brunnea, nunca antes identificados en este continente hasta los hallazgos de Fonelas P-1.

Desde nuestro punto de vista, no cabria duda de la identificacion de individuos de P. perrieri entre los
fosiles del Plioceno superior con una talla netamente inferior a la de P. brevirostris que presentasen un P,
de seccion subcuadrada (DMD=~DBL; P, “crocutoide” tipico en Crocuta y en Pachycrocuta perrieri y
Pachycrocuta brevirostris) y un M, con un DMD mayor que el de P, que careciese de metaconido en el
trigénido y presentase un talonido corto en el que destaque una Unica clspide central (hipocdnido) larga
(segun el eje mesio-distal) y aguda (el entocdnido puede no existir o aparecer de forma vestigial como una
pequefia proyeccion oclusal del cingulo linguo-distal).

Comparacion de Hyaena brunnea de Fonelas P-1 con Hyaena prisca
Hyaena brunnea de Fonelas P-1, al igual que H. brunnea actual, comparte numerosos caracteres

anatoémicos con H. prisca (Tabla 5). No obstante, H. prisca presenta parastilido en P, (presente también en
Hyaena hyaena), un fuerte cingulo mesiolingual en M, y un entocénido en M, reducido, caracteres que no
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se observan en los materiales conocidos de H. brunnea. Métricamente ambas especies (H. brunneay H.
prisca) son muy similares (Figs. 8 y 9), siendo la sequnda generalmente mayor que la primera (ver Bonifay,
1971; fig. 34), y ambas netamente mayores que los representantes de H. hyaena.

Tradicionalmente, la justificacion de la presencia de representantes del género Hyaena (bajo la especie
H. prisca) en el Pleistoceno medio de Europa ha sido difusa, ya que no se conocian en el registro
euroasiatico posibles ancestros de estas poblaciones y su presencia en Europa en esas edades no podia
ser justificada por fenémenos de dispersion desde Africa (en las que emigraran desde Africa u Oriente
Proximo poblaciones de H. brunnea o de H. hyaena). Tanto es asi que incluso distintos autores llegaron a
sinonimizar erréneamente H. prisca con P. perrieri, resucitando en Europa al hiénido plioceno tras mas de
un milléon de afios sin registro en el planeta Las similitudes anatémicas entre ambas formas son
objetivamente pocas, mientras que las métricas podrian Unicamente representar una cuestion de
convergencia adaptativa para la alimentacion. La Unica justificacion a tal sinonimia entendemos que fue
la necesidad de buscar una poblacién europea ancestral con semejanzas métricas a H. prisca, poblacion
definida en la actualidad por H. brunnea de Fonelas P-1y Fonelas SCC-1.

La determinacion por primera vez de Hyaena brunnea en Plioceno superior terminal de Europa (Fonelas
P-1) permite plantear la hipdtesis, al haber sido identificado un ancestro euroasidtico, de que las
poblaciones mesopleistocenas de Hyaena prisca sean representantes derivados de la especie Hyaena
brunnea adaptadas a modos de vida cavernicolas con el consiguiente aumento de talla y leves variaciones
en la distribucion y desarrollo de las cUspides accesorias de los premolares inferiores, como se ha verificado
histéricamente para la especie Crocuta crocuta (Crocuta crocuta intermedia — Crocuta crocuta spelaea).

Por tanto, cabe la posibilidad de que la poblacion ibérica primitiva de H. brunnea hubiera dado lugar
a H. prisca, pudiendo ésta ultima ser considerada como una subespecie fésil de H. brunnea, ya que no
difiere sustancialmente de la misma ni anatémica ni biométricamente, por lo que se podrian reclasificar
estos especimenes como Hyaena brunnea prisca, la forma mesopleistocena cavernicola del género Hyaena
en Europa.

CONCLUSIONES GENERALES

Durante el Plioceno superior euroasiatico se tenia constancia de la presencia de dos especies de hienas
bien diferenciadas, mientras que el inicio del Pleistoceno se encontraba caracterizado por la presencia de
un Unico hiénido. En los ecosistemas del Plioceno superior se hallan las hienas cazadoras por persecucion
Chasmaporthetes (=Euryboas) lunensis, adaptadas a la carrera y con una denticion muy secodonta, junto
a representantes de una especie mas carrofiera con una denticién mejor adaptada a triturar huesos,
Pachycrocuta perrieri. Ambas formas se extinguen entre hace aproximadamente 1,8 y 1,7 Ma, tras la
incorporacion a los ecosistemas del Viejo Mundo durante ese periodo de tiempo (Olivola; aprox. 1,9 Ma
de antigiiedad) de la hiena gigante carrofiera del Pleistoceno, Pachycrocuta brevirostris, Unica especie de
hiénido conocida en los ecosistemas europeos hasta el final del Villafranquiense, cuando se incorporan a
los mismos los representantes del género Crocuta (Arribas y Palmqvist, 2001; Arribas et al. 2003).

Por tanto, la asociacion faunistica del yacimiento del Fonelas P-1 cuenta hasta la actualidad con dos
hiénidos que nunca habian sido descritos coexistiendo en el registro fésil, siendo ambos taxones
candidatos a ser agentes tafonomicos bioestratinémicos en la génesis de dicho yacimiento. Sin embargo,
los datos indican que, hasta el momento, el dnico hiénido eudémico en el marco de referencia espacial del
yacimiento es P. brevirostris.

224



HIENIDOS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) Y HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] DEL YACIMIENTO DE FONELAS P-1 ...
HYAENIDS [PACHYCROCUTA BREVIROSTRIS (AYMARD, 1846) AND HYAENA BRUNNEA THUNBERG, 1820] FROM THE FONELAS P-1 SITE ...

Como se ha mencionado, la asociacién de los hiénidos H. brunneay P. brevirostris es singular y Gnica
hasta el momento, tanto en Eurasia como en Africa, siendo resefiable la ausencia de registro en el
yacimiento de las dos formas tipicamente caracteristicas del Plioceno superior. Esta novedosa asociacion
de hiénidos ha sido identificada en otro de los nuevos yacimientos localizados en esta misma regién
granadina en el marco del Proyecto Fonelas, Fonelas SCC-1, donde se han recuperado dos hemimandibulas
(individuos subadulto de P. brevirostris y adulto de H. brunnea) pertenecientes a estas dos especies de
carnivoros carrofieros (Arribas et al, 2004), por lo que ya son dos los yacimientos euroasiaticos del
Plioceno superior terminal con esta significativa asociacion de carnivoros carrofieros.

Por el momento, Fonelas P-1 (los datos magnetoestratigraficos inéditos del afio 2007 indican una
antigliedad aproximada para el yacimiento de 2,0 Ma) aporta la poblacidén europea mas antigua de
Pachycrocuta brevirostris y la Unica poblacion conocida fuera de Africa de Hyaena brunnea, siendo esta
Gltima el posible ancestro de los hiénidos mesopleistocenos pertenecientes a la forma H. brunnea prisca.
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