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Paleoecology of the genus Anchitherium von Meyer, 1834
(Equidae, Perissodactyla, Mammalia) in Spain:
evidence from macromammal faunas

Manuel Hernandez Fernandez!2, Manuel J. Salesa?, Israel M. Sanchez?
y Jorge Morales?

Resumen: En el presente trabgjo se interpretala paleoecologiay evolucion del équido Anchitherium von MEYER, 1834 por medio del ané
lisis multifactorial (andlisis de componentes principaes, andisis discriminante) de las faunas de macromamiferos del Rambliense-Valle-
senseinferior delaPeninsulalbérica. El andlisis conjunto con faunastropicalesy subtropicales actuaes permiteinferir algunas de las carac
teristicas ambientales (temperatura, estacionalidad térmica) bajo las cuales se desarrollan dichas comunidades del Mioceno. L os resultados
obtenidos también muestran |a posibilidad de interpretar e bioma de una locaidad en funcion de su fauna de macromamiferas, pudiéndo-
seinferir la presencia en e Mioceno ibérico de laurisilvas, bosques tropicales y sabanas. Se observa unarelacion entre e tamafio relativo
de la denticion respecto a tamafio corporal de Anchitheriumyy las variaciones en latemperatura. Las poblaciones que ocupaban ambientes
térmicamente mas estacional es presentaban una denticion relativamente mayor respecto a tamafio corporal que |as habitantes de ambientes
menos estacionaes. Esto podria estar relacionado con un menor consumo de frutos determinado por una disminucion en la disponibilidad
anua de los mismos en las zonas con mayor estacionalidad térmicay un aumento en e consumo de follgje, menos nutritivo. La abundan-
ciarelativa de Anchitherium en los yacimientos parece determinada principalmente por |as condiciones de temperatura, siendo més abun-
dante cuanto menor es esta. Este hecho podria estar relacionado con |as condiciones ambientales que los Anchitheriinae tuvieron que supe
rar para aravesar Beringia antes de acanzar Eurasia. Se estudian los biomas ocupados por cada especie de Anchitherium. Los dos clados
propuestos por SANCHEZ et al. (1998) muestran un comportamiento similar. Especies més o menos ubiquistasy adaptadas aambientes fores-
tales densos dan lugar a especies més derivadas y adaptadas en mayor medida a los ambientes con una estacion seca (bosques tropicalesy
sabanas), predominantes en la Peninsula Ibérica durante e periodo estudiado. Este proceso es més acusado en el segundo lingie que en €
primero. Durante la zona MN 6, una especie ubiquista, € inmigrante nortefio A. hippoides entra en la peninsula y sustituye a las especies
presentes hasta el momento. Este proceso se relaciona con un progresivo aumento de la humedad ambiental que provocaria una reorgani-
zacion delafauna. Findmente se expone un escenario ambiental parala evolucion de Anchitherium en Espafia. En é se muestralarelacion
de dternancia existente entre Equidae y Rhinoceratidae como grupo faunistico dominante durante el Mioceno.

Palabras clave: Mioceno, Rambliense, Aragoniense, Vallesiense, Peninsula Ibérica, Europa, Francia, Comunidades de Mamiferos, Paleo-
climatologia

Abstract: The paleoecology and evolution of the equid Anchitherium von MEeYeR, 1834 is studied in this paper by means of multifac-
torial analysis (principal components analysis, discriminant analysis) of the Ramblian-lower Vallesian large mammal faunas from the
Iberian Peninsula. Joint analysis of subtropical and tropical recent faunas and Miocene faunas allow the establishment of severa envi-
ronmental characteristics (temperature, thermal seasonality) of the ecosystems of those Miocene communities. Our results indicate that
it is possible to infer the biome of alocality based on its macromammal fauna. It has been able to infer the presence in the Iberian Mio-
cene of temperate evergreen forests, tropical deciduous forests and savannas. A relationship is observed between the relative size of the
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dentition regarding the corporal sizein Anchitherium and the temperature variations. Populations that occupied more thermally seasonal
environments presented arelatively bigger dentition regarding their corporal size than the non-seasonally environment inhabitants. This
could be related with a diminished consumption of fruits caused by a lesser fruit availability in the more thermal seasondlity areas, and
ahigher consumption of leaves, less nutritive than fruits. The relative abundance of Anchitheriumin the fossil local faunas seems mainly
settled by temperature, being more abundant in faunas from colder fossil sites. This fact could be related with the environmental condi-
tions that Anchitheriinae had to overcome to cross Beringia before reaching Eurasia. Biomes occupied by each Anchitherium species are
Studied. The two clades proposed by SANCHEZ et al. (1998) shown asimilar behaviour. More or less ubiquitous species, adapted to den-
se forest environments, are substituted by more derived species adapted to ecosystems with adry station (tropical deciduous forests and
savannas), the predominant biomes in the Iberian Peninsula during the studied period. This process is more pronounced in the second
lineage than in the first one. Another ubiquitous species, the northern immigrant A. hippoides come into the Iberian Peninsulain MN 6
zone and replace the rest of species. This processis related with the progressive increment in environmental humidity causing a faunal
reorganization. Finaly an environmental scenario for the evolution of Anchitheriumin Spain is exposed. An aternation relationship as
faunal dominant group during the Miocene between Equidae and Rhinocerotidae is shown.

Key words. Miocene, Ramblian, Aragonian, Vallesian, |berian Peninsula, Europe, France, Large Mammal Communities, Paleoclimatology

INTRODUCCION

Los depésitos continentales del Mioceno inferior
y medio de la Peninsula Ibérica han proporcionado
unagran cantidad de yacimientos con grandes mami-
feros, en los cuales uno de los géneros més frecuen-
tes es e équido tridactilo Anchitherium von MEYER,
1834. Tradicionamente los restos europeos de este
género habian sido asignados a una Unica especie, A.
aurelianense (Cuvier, 1825). No obstante, se definie-
ron agunas nuevas especies para restos espafioles: A.
ezquerrae (VON MEYER, 1844), A. sampelayoi
(VILLALTA & CRUSAFONT, 1945) y A. corcolense (Ifi-
GO, 1997). Recientemente, tras determinar |a existen-

cia de una variabilidad morfométrica significativa en
los restos de este género dentro de la Peninsula | béri-
ca (ALBERDI & BONADONNA, 1988; SaLEsA et al.,
1997), la sistemética del género en Espafia ha sido
revisada (SANCHEZ et al., 1998), proponiéndose la
existencia de una serie de nuevas especies (Tabla 1).
Este Ultimo trabajo ha supuesto un cambio radical en
la concepcion de la historia evol utiva de este género.
En & se propuso unaradiacion adaptativaen la Penin-
sula Ibérica que daria lugar a diferentes especies,
agrupadas en dos clados que se sucedieron en el tiem-
po.

Los estudios paleoecol égicos basados en équidos
han sido relativamente abundantes. Como ejemplo

Especie Abr. Yacimientosibéricos Yacimientosfranceses
A. alberdiae SANCHEZ et al., 1998 ab LaHidroeéctrica(cf.)
Paseo de las Acacias
A. aurelianense (CuvIER, 1825) aur Agreda(cf.) Artenay
Bufiol Chilleurs-aux-Boix
Rubielos de Mora-1
A. corcolense IfiGo, 1997 cor Corcoles
A. cursor SANCHEZ et al., 1998 cur AlhambraTunees
Somosaguas (cf.)
A. ezquerrae VON MEYER, 1944 ezq
A. hippoides LARTET, 1851 hip Arroyode Va Pontlevoy
Paracuellos 3 (cf.) Sansan
Toril 3
A. matritense SANCHEZ et al., 1998 mat Estacion Imperial

Puente de Vallecas
par El Terero
Paracuellos 5
Nombrevilla 1

A. parequinum SANCHEZ et al., 1998
A. procerum SANCHEZ et al., 1998 pro

A. sampelayoi VILLALTA & CRUSAFONT, 1945  sam Doué-La-Fontaine

Tabla 1.- Especies de Anchitherium presentes en la Peninsula Ibérica y yacimientos en los que aparecen que han sido utilizados en este
trabajo. Sobre A. hippoides véase € Apéndice 1.
Table 1.- Iberian Anchitherium species and studied local faunas in wich they appear. For A. hippoides see Appendix 1.
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Sigla Cuenca Y acimiento Biozona MN Especie Riqueza Referencias
CLL  V-P Can Llobateras I 9 - R 1
CPO V-P CanPosic I 9 - N 1

PED C-T Pedregueras I 9 - P 2

CBB V-P Castdl deBarbera H 9 - N 1

HPS V-P HodaletsPierola Sup. H 9 - R 2,3,4,5
NOl1 C-T Nombrevillal H 9 sam R 1

VFU D VadlesFuentiduefia H 9 - R 1,6

HPI V-P Hostalets Pierola Inf. G 7/8 - N 1
MON D MontgodelaVega G 718 N 7,8,9
NO2 C-T Nombrevilla2 G 718 P 1

OTE D Cerodd Otero G 718 R 1

TO3 CT Toril 3 G 7/8  hip R 10
MOE M  Moralgade Enmedio G 6 P N 1,11
PA3 M  Paracuellos 3 G 6 hip R 1,11
AVA C-T Arroyodd va G 6 hip R 1

ATU M AlhambraTunees F 6 cur R 11

PAS5 M  Paracuellos 5 F 6 pro R 11

HE1 M  Henares1 F 6 sp P 11
SOM M  Somosaguas E 5 cur N 12, 26
PVA M  Pte. Vadlecas E 5 mat R 11
TOR M  Torrijos Dd 5 9] R 3,4,5,13,14,15
EST M  Estacion Imperia Dc 5 ma N 11
ACA M  Po. Acacias Dc 5 alb R 11
MOR M  Moratines Dc 5 K P 11

HID M  LaHidroeéctrica Dc 5 ab N 11
TER C-T ElTereo Dc 5 par N 26
RET L LaRetama Db 5 cas R 16
TAR E Taazona Db 5 5] R 3,4,5,15,17
BUN V  Bufid C 4  aur R 3,4,5,15,18
COR L  Codrcoles C 4  cor R 19
ART C-T Arteslla C 4 Sl R 3,4,5,15,18
RUB R-M RubidosdeMoral A 3 aur P 20
AGR C-T Agreda A 3 aur P 3,4,5,18
LO1 L Lorancal Z 2 - R 16
DLF Fr  Doué-LaFontaine 9 sam N 21
TOU Fr  Tournan (Simorre) 718 R 22
SAN Fr  Sansan 6 hip R 23,24
PON Fr  Pontlevoy 5 hip R 25
ARY Fr  Artenay 4 aur R 25

CHI Fr  Chilleurs-aux-Boix 3 aur N 25
LAU Fr  Laugnac 2 - N 23

Tabla2.- Yacimientos utilizados en este trabagjo. Cuenca: C-T, Calatayud-Teruel; D, Duero; E, Ebro; Fr, Francig; L, Loranca; M, Madrid; R-
M, Rubielos de Mora; V, Vaencia; V-P, Vallés-Penedés. Biozona local: segin van DER MEULEN & DaAms (1992), CaLvo et al. (1993) y
ALcALA et al. (2000). MN: zonas de mamiferos del Nedgeno seglin be BRuin et al., (1992) y CaLvo et al. (1993). Especie: seglin Tebla 1;
9, especie indeterminada; -, ausencia. Riqueza: R, rico, > 1000 restos; N, normal, 1000 > restos > 100; P, pobre, 100 > restos. Referencias:
1, MorALES €t al., 1999g; 2, ALBERDI, 1974; 3, AzanzA €t al., 1997; 4, van DER MADE, 1997; 5, NieTo €t al., 1997; 6, ALBERDI, 1981; 7,
Mazo et al., 1998; 8, Mazo et al., 1999; 9, CERDENO, 1999; 10, ALvAREZ SIERRA €t al., este volumen; 11, Soria et al., 2000; 12, Lopez
MARTINEZ €t al., 2000; 13, AGUIRRE €t al., 1982; 14, MORALES €t al., 1993; 15, CErpeNO & NIETO, 1995; 16, MORALES €t al., 1999b; 17,
AsTiBIA et al., 1981; 18, vAN DER MADE & MoRALES, 1999; 19, ALFEREZ €t al., 1999; 20, MoNTOYA €t al., 1996; 21, GINSBURG €t al., 1979;
22, GINSBURG, 1974; 23, DE BRUIIN €t al., 1992; 24, GINSBURG & BuLor, 2000; 25, GINSBURG, 1990; 26, datos inéditos.

Table 2.- Fossil sites used in this work. Basin: C-T, Calatayud-Teruel; D, Duero; E, Ebro; Fr, France; L, Loranca; M, Madrid; R-M,
Rubielos de Mora; V, Valencia; V-P, Vallés-Penedés. Local biozone: after van DER MEULEN & Daams (1992), CaLvo et al. (1993) y ALcaLA
et a. (2000). MN: mammal Neogene zones after De BrulaN et &l., (1992) y CaLvo et d. (1993). Species: asin Table 1; sp, indetermined
Species; -, absence. Richness: R, rich, > 1000 rests; N, normal, 1000 > rests > 100; P, poor, 100 > rests. References: See above.
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N° Bioma Localidad Pais

21 V  NuevaOrleans EEUU
24 V Foochow China
25 'V Kagoshima Japon

38 1/lIl Zinder Niger
39 /Il Voi Kenia
40 /11 Jaipur India
42 Il Ziguinchor Senegal
43 1 Moundou Chad

44 1 Mtwara Tanzania
45 1 Patha India

48 I Kribi Camertin
49 I Y angambi Zaire

50 I Medan

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

Referenciasfauna

HALL, 1981

CORBET & HiLL, 1992

CORBET, 1978

KINGDON, 1971-1982; NowAK, 1991;
DoORsT & DANDELOT, 1973
KINGDON, 1971-1982

CORBET & HiLL, 1992

KINGDON, 1971-1982; NowAK, 1991;
DoORsT & DANDELOT, 1973
KINGDON, 1971-1982; NowAK, 1991;
DoRsT & DANDELOT, 1973
KINGDON, 1971-1982

CORBET & HiLL, 1992

KINGDON, 1971-1982; NowAK, 1991;
DoRsT & DANDELOT, 1973
KINGDON, 1971-1982; NowAK, 1991;
DoRsT & DANDELOT, 1973

Indonesia CORBET & HiLL, 1992

Tabla 3.- Faunas actuales utilizadas en este trabajo. Para las caracteristicas de dichas faunas véase HERNANDEZ FERNANDEZ (2001b). N
los ndmeros de |as localidades actuales se corresponden con los de HERNANDEZ FERNANDEZ (2001b). Bioma seguin la tipologia de WAL-
TER (1970): V, laurisilva; 11/111, sabana; 11, bosque tropical deciduo, I, pluvisilva.

Table 3.- Recent faunas used in thiswork. For their characteristics see HERNANDEZ FERNANDEZ (2001b). N after HERNANDEZ FERNANDEZ
(2001b). Biome after WALTER' (1970) typology: V, temperate evergreen forest; I1/111, savanna; |1, tropical deciduous forest, 1, tropical

rain forest.

puede citarse la revision realizada por MACFADDEN
(1992) asi como otros trabajos (EISENMANN & GUE-
RIN, 1984, ALBERDI & BONADONNA, 1988, 1990;
ForsTeN, 1988, 1991, 1993, 1996; ALBERDI € al.,
1995a, 1995c, 1998; EisENMANN, 1995, 1998; BER-
NOR €t al., 1996; CaLol, 1997; MACFADDEN & SHoc-
KEY, 1997; MACFADDEN €t al., 1999). No obstante, los
Anchitheriinae eurasidticos apenas habian recibido
atencién. Los primeros trabgjos sobre la paleoeco-
logia de Anchitherium (ForsTen, 1991; ifico, 1995)
determinaron que la variabilidad existente en este
género en € tamafio de la denticion estaria asociada
con las variaciones en lavegetacion, que asu vez obe-
decian a las diferencias climéticas entre las distintas
areas y periodos en que aparecen estos équidos.
Recientemente, SaLEsA €t al. (2001) han analizado la
evolucion de Anchitherium en Espafia relacionandola
con las condiciones paleocliméticas inferidas para el
Rambliensey € Aragoniense en funcion delasfaunas
de roedores de la cuenca de Calatayud-Teruel (VAN
DER MEULEN & DaAms, 1992; ALcALA et al., 2000).
En e presente trabgjo se estudian, por medio de
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andlisis multivariante, las faunas de macromamiferos
del Rambliense, Aragoniensey Vallesienseinferior de
laPeninsula I bérica, comparandolas con faunas actua-
les de ambientes tropicales y subtropicales andlogos a
los que se podrian haber encontrado en Espafia duran-
te aquellos periodos (SaNz DE SiRIA CATALAN, 1985;
GREGOR, 1990; BARRON €t al., 1996; BARRON & DE
SANTISTEBAN, 1999). El objetivo perseguido es inter-
pretar laevolucion del grupo por medio de (1) lainfe-
rencia del ambiente de los yacimientos estudiados y
(2) larelacion de éste con | os caracteres morfol 6gicos
de las diferentes especies de Anchitheriumy su abun-
danciarelativa en los mismos.

MATERIAL Y METODOS
FAUNAS UTILIZADAS
Se han recopilado los listados faunisticos de 34

yacimientos espafioles de macromamiferos, reparti-
dos tempora mente desde el Rambliense a Vallesien-
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seinferior (zonas MN2-MN9 sensu be BRuiN et al.,
1992), cubriendo todo € rango estratigrafico de
Anchitheriumen la Peninsula I bérica (SANCHEZ et al .,
1998), asi como las zonas locaes (Daawms et al.,
19999) justo anterior (Z) y posterior d mismo (I).
También se han estudiado 7 yacimientos franceses de
este mismo lapso temporal (Tabla 2). Los yacimien-
tos utilizados han sido seleccionados por poseer una
fauna suficientemente representativa. A pesar del
escaso nimero de restos de macromamiferos que ha
brindado, también se incluy6 e yacimiento de Agre-
da (Rambliense superior) por constituir €l primer
registro del género en la Peninsula Ibérica.

Por otro lado, se han recopilado los listados
faunisticos actuales de 13 localidades distribuidas
por losreinos Holartico y Paleotropical (Tabla3). No
se han utilizado localidades neotropicales para evitar
los sesgos que pueden introducir en un estudio ecol 6-
gico por lapeculiar estructura de sus comunidades de
mamiferos debida a la historia biogeogréfica de estas
faunas, en particular debido a “Gran Intercambio
Bidtico Americano” cuyo apogeo se produjo durante
el Plio-Pleistoceno a conectarse las masas continen-
tales de Sudamérica y Norteamérica gracias a la
emersion del Istmo de Panama (MARSHALL, 1981,
1988; MARSHALL et al., 1982; SteHLI & WEeBB, 1985;
ALBERDI €t al., 1995b; PascuaL et al., 1996). En ese
momento se produjo una dispersion de faunas de
ambos continentes invadiendo e vecino. No obstan-
te, este intercambio faunistico no resulto equilibrado
ya que tuvieron mayor éxito y una mayor radiacion
los inmigrantes norteamericanos en Sudamérica que
los sudamericanos en Norteamérica, probablemente
debido ala existencia de una barrera ecoldgicaen €
| stmo de Panamé que actué como filtro (Wess, 1985;
VRBA, 1992; ALBERDI €t al., 1995h). Por lo tanto, la
composicion taxonomica de las faunas tropicales
actuales de América del Sur posee una “mezcla’ de
taxones de abolengo holartico y sudamericano |o cual
les otorga unas caracteristicas de tipo nortefio y sub-
tropical, siendo muy diferentes de sus and ogas tropi-
cales del Vigjo Mundo. De hecho, las faunas tropica-
les de Sudamérica presentan caracteristicas bioclimé
ticas diferenciales respecto a las del resto del globo
(HERNANDEZ FERNANDEZ, 20014).

Las mencionadas localidades actuales ocupan los
diferentes biomastropicalesy €l subtropical himedo.
Nos hemos limitado a estos biomas por ser los que, a
priori, podrian haberse encontrado en Europa Occi-
dental durante el periodo de estudio (SANz DE SIRIA

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

CATALAN, 1985; GREGOR, 1990; BARRON €t al., 1996;
BARRON & DE SanTistEBAN, 1999). Utilizando la
tipologia de WALTER (1970) dichos biomas serian:
laurisilva, sabana, bosque tropical deciduoy pluvisil-
va. Las laurisilvas son bosgues siempre verdes de
caréacter subtropical con numerosas especies arboreas
y sin predominio de ninguna, en los cuales también
pueden presentarse algunas especies caducifolias. Se
desarrollan bajo condiciones climdticas de gran
humedad ambiental y de temperaturas subtropicales,
presentando un invierno no muy acusado aunque
patente (WALTER, 1970). Las sabanas estan constitui-
das por superficies herbaceas con especies lefiosas
dispersas regularmente. Se dan bgjo unas condicio-
nes climaticas tropicales o subtropicales con una
estaciondidad hidrica bien marcada siempre que la
época seca invernal tenga una gran duracion (unos 8
meses) y las precipitaciones se sitlien alrededor de
los 400 mm (WALTER, 1970; WALTER & BRECKLE,
1986). Los bosques tropicales deciduos, también
conocidos como bosques monzonicos, se desarrollan
en areas con una estacionalidad hidrica menos mar-
cada que en las sabanas (época secainvernal de unos
5-6 meses) y unas precipitaciones méas abundantes.
Las especies arboreas pierden las hojas durante la
estacion seca y presentan una estratificacion vertical
marcada (WALTER, 1970; WALTER & BRECKLE, 1986).
No se debe confundir estos bosguestropicales con las
pluvisilvas ecuatoriales, que se desarrollan bajo con-
diciones climaticas de elevada humedad ambiental
durante todo € afio y escasa estacionalidad térmica.
En éstas la riqueza de especies arboreas es enorme y
€l bosque se edtratifica en numerosos niveles, de los
cuales €l mas alto (50-60 m) esta formado por arbo-
lesaislados. El resto de los niveles son muy compac-
tos y con una densa cobertura. Las partes inferiores
del bosgue estdn muy despejadas por falta de luz. Por
€sa misma razén abundan las lianas y epifitos (WAL-
TER, 1970; WALTER & BRECKLE, 1986).

Se debe tener en cuenta que €l concepto de bioma
incluye no solamente la comunidad climécica, lacual
congtituye la clave para su reconocimiento (Sim-
MONS, 1979), sino también los climax edéficos y las
etapas de desarrollo sucesional, que en muchos casos
estdn dominados por otros biotipos vegetaes. Por
giemplo, los claros de un bosque estan conformados
principalmente por plantas herbaceas mientras que
cualquier bioma forestal esta dominado por especies
arboreas. Muchos organismos requieren tanto la eta-
pa de desarrollo como la climax o los ecotonos entre
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ellas; por consiguiente todos |os habitats de una zona
climética determinada, ya sean climax o no, son par-
tes naturales del bioma (Opum, 1971).

ANALISIS MULTIVARIANTE

El andlisis multivariante de las faunas de macro-
mamiferos (Scandentia, Dermoptera, Primates, Creo-
donta, Carnivora, Proboscidea, Perissodactyla, Hyra-
coidea, Tubulidentata, Artiodactylay Pholidota) pue-
de ser utilizado para obtener resultados pal eoambien-
tales. Las variables utilizadas corresponden a por-
centgje de especies en agunas categorias taxonomi-
cas mayores (Tabla 4). La mayoria de las categorias
taxondémicas utilizadas corresponden, mas o menas, a
zonas adaptativas en las cuaes cada miembro de la
categoria ocupa un nicho ecoldgico concreto (DE
Bonis et al., 1992, 1999). De esta manera, la propor-
cion de especies en |as diferentes categorias en cada
fauna podriaindicar las condiciones ecol dgicas gene-
rales en las cuaes habitaron las faunas. Hemos utili-
zado e porcentgje de especies pues de esta manera
eliminamos la posible influencia que puede tener la
riqueza de especies en los resultados. No se han uti-
lizado los carnivoros (Carnivoray Creodonta) yaque
este grupo, debido a diversos procesos ecoldgicos y
tafonomicos, suele estar infrarrepresentado en los
yacimientos paleontol dgicos y su uso podria introdu-
cir un sesgo no cuantificable en los resultados. La
matriz utilizada paralos diferentes andlisis realizados
se muestra en €l Apéndice 2. Los valores en latabla

o

Variable

% Suiformes

% Tragulidae

% Cervoidea

% Bovoidea

% Ceratomorpha
% Hippomorpha
% Proboscidea
% Primates

% Otros

CO~NOURNWNER =

Tabla4.- Lista de categorias taxonémicas utilizadas como varia-
bles en los andlisis multivariantes. Otros agrupa a Scandentia,
Dermoptera, Hyracoidea, Tubulidentata, Pholidota, Bunoseleno-
dontiay Ancylopoda.

Table 4.- Taxonomical categories used as variablesin multivariate
analyses. Others clusters Scandentia, Dermoptera, Hyracoidea,
Tubulidentata, Pholidota, Bunoselenodontia and Ancylopoda.
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representan el porcentagje de especies correspondien-
te a cada categoria en unalocalidad.

Uno de los métodos utilizados en este trabajo es €l
andlisis de componentes principaes (ACP), una de
las técnicas mas cominmente utilizadas en pal eoeco-
logia (SHi, 1993). Este método permite, partiendo de
una matriz de n casos y m variables, obtener un
subespacio de k dimensiones en € cua k < m, de
modo que la posicion de los n casos puede represen-
tarse de manera grafica en unos pocos gjes. Es parti-
cularmente (til para resumir grandes bases de datos
porque los componentes principales extraidos no se
halan correlacionados entre si y por tanto estén
libres de redundancia (SH1, 1993). Una metodologia
similar a esta ha sido utilizada previamente por be
Bonis et al. (1992, 1999) para interpretar las condi-
ciones ambientales de los yacimientos del Mioceno
superior y Plioceno de Europa. La correlacion de los
factores del ACP con variables climéticas permite la
ordenacion de los diferentes yacimientos en un gra-
diente climético concreto.

Otro método utilizado en este trabajo es € andli-
sis discriminante. Este tipo de andlisis permite asig-
nar |os casos estudiados a una serie de grupos prede-
terminados. Para ello genera una serie de formulas
discriminantes a partir de un nimero de casos para
los cuales se conoce € grupo a cua pertenecen. En
este caso utilizaremos €l andlisis discriminante para
inferir el bioma a que pertenecieron las faunas estu-
diadas, siguiendo latipologia de WALTER (1970, véa
Se HERNANDEZ FERNANDEZ & PeLAEZ-CAMPOMANES,
este volumen, Tabla 1).

RESULTADOSY DISCUSION

El porcentaje de la varianza explicado por los tres
primeros ejes del ACP es de mas del 65 % (Tabla 5).
El primer factor esta influido por % Bovoideay %
Primates en el lado negativo y por % Hippomorphay
% Ceratomorpha en e lado positivo. El segundo fac-
tor estainfluido por % Cervoideaen €l lado negativo
y por % Traguloideay % Proboscideaen €l lado posi-
tivo. El tercer factor estainfluido por % Proboscidea
en € lado negativo y, sobre todo, por % Otros en €
lado positivo.

La Fig. 1la muestra la distribucién de las faunas
estudiadas en funcién de los dos primeros compo-
nentes. Se puede observar una clara diferenciacion
entre las faunas actuales, que ocupan e extremo
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negativo del primer factor, y las faunas de los yaci-
mientos estudiados que ocupan el extremo positivo.
Por tanto, € factor 1 del ACP marca una diferencia-
cion temporal entre las faunas, debida a la escasez
relativa de especies de Bovoidea y Primates en las
faunas del Mioceno medio de Europa Occidental.

Las localidades de laurisilva y de pluvisilva se
encuentran en ambos extremos del gradiente deter-
minado por el segundo factor de este ACP. Las loca
lidades de sabana y bosque tropica se encuentran
mezcladas en una situacion intermedia.

Para determinar la significacion ambiental de los
factores2'y 3 del ACP (Fig. 1b) se han realizado una
serie de correlaciones entre |os valores de los com-
ponentes extraidos y los valores de temperatura
mediaanual (T), temperaturamedia del mes mésfrio
(Tmin), precipitacion anual (P), duracién del periodo
seco (aridez; estacionalidad hidrica) y amplitud tér-
micaanual (Atm; estacionalidad térmica) enlasloca
lidades actuaes utilizadas en este andlisis. Los valo-
res para dichas variables climéticas se muestran en la
Tabla6. EnlaTabla7 seindican los resultados de las
mencionadas correlaciones.

El factor 2 esté significativamente correlacionado
con las variables térmicas, en mayor medida con la

Variables Componentes
N° Nombre 1 2 3
Autovalor 3,374 1,381 1,161
% varianza 37,483 15,339 12,896
% acumulado 37,483 52,823 65,719
1 % Suiformes 0,537 0,102 -0,136
2 % Traguloidea 0,036 0,702 0,448
3 % Cervoidea 0,534 -0,576 0,034
4 % Bovoidea -0,855 -0,005 -0,283
5 % Ceratomorpha 0,675 0,155 0,403
6 % Hippomorpha 0,739 -0,223 -0,129
7 % Proboscidea 0,314 0,670 -0,393
8 % Primates -0,824 0,011 -0,153
9 % OTROS -0,539 -0,153 0,710

Tabla5.- Resultados del andlisis de componentes principales reali-
zado con las faunas del Mioceno y las actuales de laurisilva, saba
na, bosque tropical y pluvisilva (n = 54). Se muestran los 3 prime-
ros componentes (autovalor > 1), indicandose € autovalor, € por-
centgje de lavarianza explicado asi como el porcentaje acumulado.
Seindican las correlaciones de cada variable con cada uno delos 3
componentes.

Table 5.- Results of the principal components analysis made with
Miocene faunas and recent faunas from temperate evergreen fores,
savanna, tropical deciduous forest and tropical rainforest (n= 54).
First 3 components (eigenvalue > 1) are showed, indicating eigen-
value, variability explained and the accumulated percentage.
Correlations between variables and components are indicated.

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

temperatura media del mes mas frio (Fig. 2). Este
hecho se relacionaria directamente con e hecho de
que, en € Vigjo Mundo, los Cervoidea tienen una
ditribucidn mayoritariamente templada mientras que
Traguloideay Proboscidea son principalmente tropi-
cales. No obstante, dado que algunas de las comuni-
dades fosiles se sitlan mas alla del rango ocupado
por las faunas actuales, la interpretacion directa de
este factor como temperatura puede inducir aerror al
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Fig. 1.- ) Distribucion de las faunas actuales y fésiles en funcion
de los componentes 1y 2 del ACP. b) Distribucion de las faunas
actuales'y fosiles en funcion de los componentes 2 y 3 del ACP.
Datos estadisticos en la Tabla 5. Nimeros como en la Tabla 3.
Fig. 1.- a) Digtribution of recent and fossil faunas with respect to
components 1 and 2 of PCA. b) Distribution of recent and fossl
faunas with respect to components 2 and 3 of PCA. Satistical
data in Table 5. Biome: inverse triangles, savanna; black circles,
temperate evergreen forest; triangles, tropical deciduous forest;
squares, tropical evergreen rainforest. White circles, Miocene
faunas. Numbers asin Table 3.
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N° L ocalidad T Tmin

(°C) (°C)
21 NuevaOrleans 21,3 13,3
24 Foochow 19,8 10,7
25 Kagoshima 16,8 6,6
38 Zinde 283 22,5
39 Voi 249 225
40 Jaipur 250 151
42 Ziguinchor 26,8 24,0
43 Moundou 270 245
44 Mtwara 259 24,0
45 Patna 26,2 17,3
48 Kribi 258 245
49 Yangambi 24,7 24,0
50 Medan 27,1 26,3

P

Aridez Atm

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

Referencias

(mm) (meses) (°C)

1613,0
1390,4
2337,1

530,5

538,0

648,1
1626,0
1232,0
1159,0
1109,8
3028,0

1828,0

2174,0

0,0 15,3 Courr, 1974

0,0 17,8 WATTS, 1969

0,0 20,5 ARAKAWA & TAGA, 1969

8,9 10,5 GRIFFITHS, 1972a

7.4 4,5 GRIFFITHS, 1972b

8,6 18,1 Ra0, 1981

6,7 4,5 GRIFFITHS, 1972a

58 6,0 GRIFFITHS, 1972a

55 3,0 GRIFFITHS, 1972b

7,2 15,1 RA0, 1981

0,0 2,5 BULTOT & GRIFFITHS,
1972

0,0 1,5 BULTOT & GRIFFITHS,
1972

0,0 1,8 SUKANTO, 1969

Tabla 6.- Valores de los diferentes factores climéticos estudiados en |as localidades analizadas. N°: se corresponde con € niimero asignado a
cadalocalidad. T, temperatura media anual en °C; Tmin, temperatura media del mes mésfrio en °C; P, precipitacion anua en mm; Aridez, n°

meses con P < 2T; Atm, amplitud térmica anual mediaen °C.

Table 6.- Sudied climatic factors valuesin the analysed localities. N°: asin Table 3. T, annual mean temperature in °C; Tmin, coldest month
mean temperature in °C; P, annual precipitation in mm; Aridity, month number with P < 2T, Atm, annual mean temperature amplitudein °C.

Variable Componentes
climatica
2 3
T 0,777 (**) 0,044 (ns)
Tmin 0,857 (***) 0,155 (n9g)
P 0,049 (ns) 0,256 (ns)
Aridez 0,216 (ns)-0,488 (ns)
Atm -0,776  (**)-0,207 (ns)

Tabla 7.- Correlaciones entre componentes 2y 3 del ACPy diver-
sas variables clim&ticas en las localidades actudes (N = 13). T,
temperatura anual media; Tmin, temperatura media del mes més
frio en °C; P, precipitacion anual; Aridez, n° de meses con P < 2T;
Atm, amplitud térmica anual media. Seindicae indice de correla
cion de Pearson y lasignificacion: (ns), no significativo, P> 0,05;
(*),0,05>P>0,01; (**), 0,01> P> 0,001; (***) P< 0,001

Table 7.- Correlations among components 2 and 3 of PCA and cli-
matic variables in recent localities (N = 13). T, annual mean tem
perature in °C; Tmin, coldest month mean temperature in °C; P,
annual precipitation in mm; Aridity, month number with P < 2T;
Atm, annual mean temperature amplitude in °C. Pearson’s correla-
tion index and signification are showed: (ns), non significant, P >
0,05; (*),0,05> P> 0,01; (**), 0,01> P> 0,001; (***) P< 0,001.
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encontrarnos fuera del rango actual. Por tanto, ha de
tomarse con precaucion las interpretaciones derivar
das de este factor si se obtienen temperaturas por
encima de este rango. En tal caso quiza seria mas
apropiado la interpretacion de esos valores como
relacionados con una escasa estacionalidad térmica.

El factor 3 no se correlaciona significativamente
con ninguna de las variables climéticas analizadas.
Tan solo la correlacion con la duracion del periodo
seco se acerca a nivel de significacion (p = 0,091).
La interpretacion de este factor en funcion del peso
de las diferentes variables tampoco resultaclara. Este
factor, no obstante, podria estar relacionado con la
ubicacion geogréfica de las localidades dado que las
comunidades actuales geogréficamente més separa-
das del resto, Medan (Indonesia) y Nueva Orleans
(Estados Unidos), ocupan una posicién extrema en
este ge.

Para obtener una inferencia del bioma correspon-
diente a cada comunidad se ha realizado un andlisis
discriminante en funcion de las variables faunisticas
estudiadas (Tabla 4). Los grupos propuestos para su
discriminacion han sido: pluvisilva (1), bosque tropi-
cal deciduo (I1), sabana (I1/1l1) y laurisilva (V). Se
han caculado tres funciones discriminantes usando
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Fig. 2.- Temperatura media del mes més frio (Tmin) en localida
des actuales en relacion con e valor del componente 2 del ACP.
Fig. 2.- Coldest month mean temperature (Tmin) in recent locali-
ties plotted to component 2 value of PCA..

las 13 localidades actuales estudiadas (Tabla 8). Estas
funciones estan altamente correlacionadas con los
grupos propuestos permitiendo |a separacion de loca-
lidades pertenecientes a cada uno de ellos. Este ana
lisis generd un 92,3 % de casos agrupados correcta
mente. Tan solo la localidad de Zinder (Niger) ha
sido agrupada incorrectamente. Es unacomunidad de
sabana, pero e andlisis discriminante la ha agrupado
con las localidades de bosque tropica deciduo. La
dificultad existente en la separacion de las faunas de
macromamiferos de sabana y de bosque tropica en
funcion de su composicidn taxondmica podria deber-
se a que las comunidades de sabana representan,
mayoritariamente, no una asociacion de especies

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

Funcién

Coeficientes 1 2 3
% Suiformes 0,125 -0,725 -0,983
% Tragulidae 0,990 0,580 0,837
% Cervoidea 0,474 -0,201 -0,073
% Bovoidea 0,648 0,070 0,077
% Ceratomorpha 0,554 -0,018 -0,327
% Hippomorpha 0,652 0,240 0,454
% Proboscidea 0,824 1,050 1,048
% Primates 0,007 0,019 -0,002
Constante -38,092 -0,366 0,606

Centroides

\% -0,503 -3,964 0,428
/111 5,148 2,038 1,182
1 4,406 0,390 -1,146
| -10,521 1,405 -0,082

Tabla 8.- Coeficientes de las funciones discriminantes cal culadas
en funcion de las variables faunisticas estudiadas (Tabla4) y cen-
troides, en cada funcion discriminante, de cada grupo de locali-
dades. Bioma: |, pluvisilva; II, bosque tropical deciduo; II/1II,
sabang; V, laurisilva

Table 8.- discriminant functions coefficients cal culated from stu-
died faunal variables (Table 4) and centroids, in each discrimi-
nant function, for every localities group. Biome: |, tropical ever-
green rain forest; 11, tropical deciduous forest; 11/111, savanna;
V, temper ate evergreen forest.

diferente, sino una comunidad empobrecida respecto
a las vecinas de bosque tropical. Por otro lado, los
macromamiferos muestran una especializacion
climética limitada (HERNANDEZ FERNANDEZ, 2001b)
que podria permitirles ocupar indistintamente biomas
con caracteristicas climaticas similares, como son la
sabanay |os bosques tropicales.

Para contrastar las funciones discriminantes cal-
culadas se han aplicado a una serie de localidades
actuales no implicadas en su desarrollo (Tabla9). Los

Bioma Localidad Pais bioma inferido con P, bioma inferido con P,
mayor la segunda mayor
probabilidad probabilidad
\Y Tianmushan China \Y 1,000 I < 0,001
I/l Ambosdli Kenia /11 1,000 I < 0,001
1] Manas India \ 1,000 | < 0,001
| Tai Costa de Marfil I 1,000 V < 0,001

Tabla 9.- Nuevas localidades utilizadas en este trabajo para testar |as funciones discriminantes desarrolladas para la inferencia del bio-
ma. Datos faunisticos procedentes del Programa Hombre y Biosfera de la UNESCO (http://ice.ucdavis.edu/maby). Bioma: I, pluvisilva;
I1, bosque tropical deciduo; I1/111, sabana; V, laurisilva. P, probabilidad del biomainferido con mayor probabilidad; P,, probabilidad def
bioma inferido con la segunda mayor probabilidad.

Table 9.- New localities used in this work to test de discriminant functions developed for the inference of biome. Faunal data from Man and
Biosphere Program by UNESCO (http: //ice.ucdavis.edu/maly/). Biome: 1, tropical evergreen rain forest; 1, tropical deciduous forest; [1/111,
savanna; V, temperate evergreen forest. P,, probability of the highest probabile biome; P, probability of the second highest probabile biome.
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resultados obtenidos indican que tan solo una de las
cuatro localidades ha sido clasificada erréneamente.
Resulta destacable que la localidad clasificada erré-
neamente (Parque Naciona de Manas) se encuentre
en las faldas del Himalayay presente unas condicio-
nes climéticas poco habituales (BARTHOLOMEW €t al.,
1989). Aunque muestra un periodo seco de unos 4
meses, recibe tan elevadas precipitaciones (10.824
mm anuales en la cercana localidad de Cherrapunji)
que la formacion vegetal predominante presenta las
caracteristicas de un bosgue perteneciente aun bioma
sin periodo seco, como hainferido € analisis discri-
minante basado en la fauna de macromamiferos. Por
lo tanto, los resultados obtenidos son satisfactorios,
permitiendo la aplicacion de las funciones discrimi-
nantes desarrolladas a las faunas de macromamiferos
del Mioceno de la Peninsula ibérica. Los resultados
de este andlisis se muestran en la Tabla 10.

En funcion de la posicion ocupada por las locali-
dades actuales en € espacio determinado por € fac-
tor 2 del ACP se puede establecer una parcelacion
térmica de dicho espacio (Figs. 1by 3), establecién-
dose la posicion de los cinturones climaticos subtro-
pical (menores temperaturas y mayor estacionalidad
térmica) y tropical (mayores temperaturas y menor
estacionaidad térmica). Si a esta parcelacion se une
la inferencia del bioma facilitada gracias a andlisis
discriminante realizado (Tabla 10), podemos obser-
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Fig. 3.- Biomasinferidos para |as faunas de macromamiferos del
Mioceno, distribuidas en funcién de los componentes 2 y 3 del
ACP. Siglas como en las Tahlas 2 y 10.

Fig. 3.- Inferred biomes for Miocene macromammal faunas, dis-
tributed with respect to components 2 and 3 of PCA. Biome:
inverse triangles, savanna; circles, temperate evergreen forest;
triangles, tropical deciduous forest; squares, tropical evergreen
rain forest. Abbreviations asin Tables 2 and 10.
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var gque no existen apenas discrepancias entre anbos
andlisis. Bosques tropicales y sabanas pueden encon-
trarse tanto en ambientes tropicales como subtropica
les, siempre que se desarrolle un periodo seco anual
suficientemente largo. En las &reas sin periodo seco
subtropicaes encontramos las laurisilvas, mientras
que en las tropicales se localizan las pluvisilvas. Tan
sblo encontramos cinco yacimientos clasificados
como laurisilvas dentro del dmbito tropical. Tres de
ellos se sitlian sobre €l limite subtropical-tropical
(Laugnac —-LAU-, Moratines -MOR- y Nombrevilla
2 -NO2-). Otro esté en una posicion cercana a dicho
[imite (Loranca 1 -LO1-) por lo cua, podria consi-
derarse un ecotono pluvisilva-laurisilva (zonoecoto-
no 1/V sensu WALTER, 1970), que en la actualidad
apenas existe (laurisilvamisionera del NE de Argen-
tina, Uruguay y S de Brasil). Tan solo Castell de Bar-
bera (CBB) se ubica claramente en € extremo tropi-
cal del ACP (factor 2). En este caso, como se men-
ciond anteriormente, debe tenerse en cuenta que las
localidades actuales no alcanzan este rango del factor
2 por lo cual podriarefererirse a la existencia de una
estacionalidad térmica muy reducida.

INFERENCIAS PALEOAMBIENTALES SOBRE LOS YACI-
MIENTOS ANALIZADOS

LaFig. 3, basadaen € ACPy la Tabla 10, repre-
senta las inferencias paleoambientales realizadas para
cadayacimiento en vistade lo anteriormente comenta-
do. A grandes rasgos, estos resultados coincidirian con
los propuestos para este periodo temporal por VAN DER
MEULEN & DaamS (1992) y ALcALA et al. (2000).

La comparacion con datos paleobotanicos sdlo es
posible para tres de los yacimientos estudiados. La
flora de Rubielos de Mora (RUB), que tiene una
escasa representacion de Lauracese y presenta Cae-
salpinaceae, Bombacaceae, Sapotaceae, Arecaceae y
especies de Cissus y Acacia, indica un climatempla-
do-célido con un ato grado de humedad y la existen-
ciade unaestacion seca (BARRON & DE SANTISTEBAN,
1999; BARRON & DieGuez, 2001), lo cua concor-
daria con la inferencia de bioma de bosque tropical
deciduo obtenida a partir del estudio de la fauna de
macromamiferos. La fauna de Bufiol (BUN) también
permite inferir la presencia de un bosgue tropical
deciduo, coincidiendo con las inferencias realizadas
apartir de lafloraregistrada en este yacimiento, que
parece indicar la presencia de periodos de sequia
(ALvAREZ RaMIS & DOUBINGER, 1981; BARRON et al.,
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Sigla Cuenca Yacimiento Biozona MN Especie Bioma 1 P; Bioma 2 P,
CLL V-P Can Llobateras | 9 - I 0,995 /11 0,005
CPO V-P CanPosic | 9 - I 1,000 /1 < 0,001
PED C-T Pedregueras | 9 - [/ 1,000 1 < 0,001
CBB V-P Casdl deBarbera H 9 - \% 1,000 I < 0,001
HPS  V-P Hostalets Pierola Sup. H 9 - /1 1,000 I < 0,001
NO1 C-T Nombrevillal H 9 sam /11 1,000 I < 0,001
VFU D Valles Fuentidueiia H 9 - /11 1,000 I < 0,001
HPI V-P Hostalets Pierola Inf. G 7/8 - /11 1,000 I < 0,001
MON D MontgodelaVega G 718 /1 1,000 I < 0,001
NO2 C-T  Nombrevilla2 G 718 \Y 1,000 1 < 0,001
OTE D Cerodd Ctero G 718 /111 1,000 I < 0,001
TO3 CT Toril 3 G 7/18  hip /11 1,000 I < 0,001
MOE M  Moralgade Enmedio G 6 P I 1,000 V < 0,001
PA3 M  Paracuellos 3 G 6 hip I 1,000 /111 < 0,001
AVA  C-T Arroyodd Val G 6 hip I 1,000 Vv < 0,001
ATU M Alhambra-TuUneles F 6 cur [/ 1,000 ] < 0,001
PA5 M  Paracudlos5 F 6 pro [/ 1,000 I < 0,001
HE1 M  Henaresl F 6 P Vv 1,000 I < 0,001
SOM M Somosaguas E 5 cur /11 1,000 I < 0,001
PVA M  Pte Valecas E 5 mat I 1,000 \Y% < 0,001
TOR M  Torrijos Dd 5 P /11 1,000 I < 0,001
EST M  Estacion Imperial Dc 5 mat Vv 1,000 I < 0,001
ACA M  Po. Acacias Dc 5 ab I 0,990 /1 0,010
MOR M Moratines Dc 5 P Y 1,000 I < 0,001
HID M  LaHidrodéctrica Dc 5 ab I 0,990 /11 0,010
TER C-T El Tereo Dc 5 par Vv 1,000 11 < 0,001
RET L LaReama Db 5 cas I 0,991 /111 0,009
TAR E Tarazona Db 5 P /11 1,000 I < 0,001
BUK V  Buriol C 4  aur [l 1,000 \Y < 0,001
COR L  Cobreoles C 4 cor I 0,996 1/ 0,004
ART C-T Arteslla C 4 P I 1,000 V < 0,001
RUB R-M RubidosdeMora-1 A 3 aur I 1,000 /111 < 0,001
AGR C-T Agreda A 3 aur \Y 1,000 I < 0,001
LO1 L Lorancal Z 2 - \% 1,000 I < 0,001
DLF Fr  Doué-La-Fontaine 9 sam 1| 1,000 /111 < 0,001
TOU Fr  Tournan (Simorre) 718 /11 1,000 I < 0,001
SAN Fr Sansan 6 hip /11 1,000 I < 0,001
PON Fr  Pontlevoy 5 hip [/ 1,000 I < 0,001
ARY Fr  Artenay 4 aur I 1,000 /1 < 0,001
CHI Fr  Chilleurs-aux-Boix 3 aur \Y 1,000 1 < 0,001
LAU Fr  Laugnac 2 - \% 1,000 I < 0,001

Tabla 10.- Condiciones climé&ticas inferidas, para cada uno de los yacimientos estudiados, en funcion del andlisis discriminante realiza-
do. Leyenda como en la Tabla 2. Bioma: I, pluvisilva; 11, bosque tropical deciduo; [1/111, sabana; V, laurisilva. Bioma 1, biomainferido
con mayor probabilidad. Bioma 2, bioma inferido con la segunda mayor probabilidad. P;, probabilidad del bioma inferido con mayor
probabilidad; P, probabilidad del biomainferido con la segunda mayor probabilidad.

Table 10.- Inferred climates for studied fossil sites, from discriminant analysis. Legend as in Table 2. Biome: 1, tropical evergreen rain
forest; 11, tropical deciduous forest; 11/111, savanna; V, temperate evergreen forest. Bioma 1, highest probability biome. Bioma 2, second
highest probability biome. P;, probability of the highest probability biome; P,, probability of the second highest probability biome.
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Fig. 4.- Variacion temporal del valor obtenido en el segundo componente del ACP en los yacimientos estudiados separando las diferen-
tes cuencas espafiolas. Se compara con las variaciones de temperatura propuestas a partir del analisis de las faunas de roedores realiza-
do por VAN DER MEULEN & DaAMS (1992) y ALCALA et al. (2000) y con la curva isotopica del O18 para el lapso temporal estudiado (FLo-

WER, 1999). La ubicacion temporal de los yacimientos es aproximada.

Fig. 4.- Temporal variation of PCA second factor in studied fossil sites from different Spanish basins. It is compared with temperature
variations proposed by VAN DER MEULEN & Daams (1992) and Arcaid et al. (2000) from rodent faunas analysis and with 180 isotopic
curve for the studied temporal period (FLOWER, 1999). Temporal alocation of fossil sites is aproximated.

1996). Can Llobateras (CLL) también ha sido deter-
minado como perteneciente a un bioma de bosque
tropical deciduo y su flora asociada presenta, entre
otros taxones, Ficus (ALVAREZ Rawmis, 1975; BARRON
et al., 1996), un género frecuente en los bosques tro-
picales de todo el globo.

No obstante se observan algunas discrepancias
entre las inferencias realizadas a partir de los datos de
macromamiferos y de los de roedores, utilizados por
VAN DER MEULEN & DAAMS (1992). Una posible cau-
sa podria ser que los micromamiferos perciben el pai-
saje a una escala diferente que los macromamiferos,
utilizados en este trabajo. Los primeros pueden
encontrar una mayor variedad de microhabitats ade-

Coloquios de Paleontologia
Vol. Ext. 1 (2003) 253-280

cuados mientras que los macromamiferos se encuen-
tran ante un rango mas restringido de habitats dado
su mayor tamafio corporal. Esto provocaria diferen-
tes interpretaciones ambientales dependiendo del
grupo estudiado. HERNANDEZ FERNANDEZ (2001a) ha
encontrado diferencias similares en inferencias
climéticas del Plio-Pleistoceno ibérico realizadas con
ambos grupos de mamiferos. A continuacion comen-
taremos las mayores discrepancias observadas.

Temperatura

La Fig. 4. representa la variacién temporal del
valor del segundo factor del ACP en las faunas utili-
zadas, que como se vio anteriormente esta correla-
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cionado con la temperatura invernal, comparada con
la curva isttopica para el periodo estudiado y con la
curva de pal eotemperaturainterpretada a partir de las
faunas de roedores de la cuenca de Calatayud-Teruel.
Se puede observar que, aunque no hay una corres-
pondenciadirectacon €llas, si se aprecian [os mismos
patrones generales los cuales, en cierta medida, se
ven enmascarados por €l hecho de estudiar diferentes
cuencasalo largo del lapso tempora estudiado. Enla
base de la secuencia poseemos un registro aproxima
damente contemporaneo de |as cuencas de Lorancay
Calatayud-Teruel y, aunque existen diferencias cuan-
titativas entre ambas que podrian explicarse por dife-
rencias geogréficas, podemos observar que presentan
una evolucion paralela de este factor. En lacuencade
Madrid se observa un enfriamiento durante el Arago-
niense que, pasando por agin momento de enfria-
miento mas brusco (hace unos 13,5 ma, correlaciona
ble con Henares 1 —HE1-), culmina en Moralgja de
Enmedio (MOE). Este yacimiento representaria un
momento muy fresco dentro de la secuencia estudia-
day podriarelacionarse con el estadio isétopico que
marca el méximo enfriamiento del Aragoniense hace
unos 12,5 ma. En lacuenca de Calatayud Teruel tam-
bién se observa este momento “subtropical”, que en
este caso estaria representado por Toril 3 (TO3). Tras
€l se observa un aumento de las temperaturas,
alcanzéndose en € Vallesiense, seglin los resultados
obtenidos a partir de las faunas de macromamiferos,
las maximas temperaturas de la secuencia. Segln los
datos isotopicos o los procedentes del andlisis de las
faunas de roedores las temperaturas alcanzadas
durante el Vallesiense no serian tan elevadas.

Lamayor discrepancia entre nuestros resultados y
lacurvaisotopicao laobtenidaapartir de roedores es
€l hecho de que las temperaturas inferidas en nuestro
andlisis parael Vallesiense sean mucho més elevadas
de |0 esperable en funcidn de los otros andlisis. Este
hecho podria estar relacionado con el hecho de que,
como se comentd anteriormente, estas comunidades
se sitlian fueradel rango observado en laslocalidades
actuales para € factor 2. En este caso la interpreta-
cion de dicho factor quiza deberia centrarse en la
estacionalidad, es decir, las comunidades del Valle-
siense inferior se desarrollaron en ambientes con
muy escasa estacionalidad térmica.

Humedad
En la Tabla 10 se puede observar que la duracion
de laépoca seca (estudiable en funcion de los biomas

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

inferidos) havariado alo largo del periodo estudiado.
Durante las fases iniciales son més abundantes los
yacimientos sin época seca (V, laurisilvas) o con una
época seca moderada (11, bosques tropicales). A par-
tir de la biozona local Dd son més abundantes los
yacimientos con una sequia prolongada (I1/111, saba-
nas). En e Valesiense vuelven a aparecer yacimien-
tos con época seca moderada o sin €lla, aunque
siguen encontréndose yacimientos con sequia prolon-
gada (generalmente en las &reas interiores).

En general, puede considerarse que estos resulta
dos se gjustan a los obtenidos por VAN DER MEULEN
& Daams (1992) y ALcaLA et al. (2000). Las dife-
rencias que se aprecian pueden deberse, principal-
mente, a las diferencias geograficas existentes entre
los yacimientos estudiados por estos autores y los
estudiados en este trabgjo.

Los yacimientos de Loranca (LO1), La Retama
(RET), Moratines (MOR), Paseo de las Acacias
(ACA) y Estacion Imperial (EST) se han interpretado
como pertenecientes a un bioma de tipo forestal. Sin
embargo, los trabgos de MoraLEs et al. (1993,
1999b) y AmEZUA et al. (2000) indican para estos
yacimientos condiciones menos forestales. No obs-
tante, debe tenerse en cuenta la escala de trabgjo de
los estudios mencionados. Mientras que en el presen-
te estudio la determinacion ambiental redlizada para
cadayacimiento esa nivel de bioma, MorALES €t al.
(1993, 1999h) y AmEzuA et al. (2000) redizaron
determinacionesad nivel de habitat. Los habitatsinter-
pretados por dichos autores se encuentran dentro del
rango que podemaos encontrar actualmente dentro de
un bioma forestal. Deben tenerse en cuenta todas las
variaciones topograficas y perturbaciones naturales
que introducen heterogeneidad en la estructura del
paisaje (&reas de inundacion periddica, riberas de rios
y lagos, incendios naturales, etc.). En nuestraopinion,
las diferencias entre | os distintos yacimientos expues-
tas por dichos autores se podrian explicar en funcién
de aspectos mas locales que los referidos a tipo de
bioma en que se desarrollaron las faunas implicadas.

PALEOECOLOGIA DE ANCHITHERIUM

Variables morfométricas

Para determinar la influencia de la temperatura o
la estacionalidad térmica en diversas variables mor-
fométricas de las poblaciones de Anchitherium pre-
sentes en esos yacimientos, se ha realizado una serie
de correlaciones entre los valores de estas variables y
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los obtenidos para cada yacimiento en el segundo
factor del ACP. Dichas variableshan sido: el area del
primer molar inferior (area m1), como indicador del
tamafio de la denticion; la anchura antero-posterior
lateral del tercer metacarpiano (13MCIIl sensu
EiseNnmAN et al., 1988), como indicador del tamario
corporal (ALBERDI €t al., 1995¢); y la relacion entre
las dos anteriores (&rea m1/13MCIII), como indica
dora del tamafio relativo de la denticion en relacion
con el tamafio corporal. Las mencionadas correlacio-
nes se han realizado teniendo en cuenta todas las
especies de Anchitherium estudiadas asi como
agrupandolas segln los dos clados definidos por
SANCHEZ €t al. (1998).

Para establecer s existe unarelacion entre ladura-
cion del periodo &rido 'y estas mismas variables serea-
liz6 un ANOVA, teniendo en cuenta los siguientes
grupos: sin periodo arido (laurisilvas), aridez modera-
da(bosquestropicales) y aridez prolongada (sabanas).

Tamafio de la denticidn

El tamafio de la denticion (areaml) no esta signi-
ficativamente correlacionado con e factor 2 (Tabla
11; Fig. 5a): es decir, no se puede establecer unarela
cion entre latemperaturay el tamafio de la denticion.
Tampaoco hay correlacion a analizar por separado los
diferentes clados definidos por SANCHEz et al.
(1998). No obstante, si analizamos los datos conjun-
tamente pero excluyendo A. sampelayoi la relacion
resulta significativa (r = -0,697; p = 0,025; n = 10).
Por lo tanto, si no tenemos en cuentaal Ultimo repre-
sentante del género en la Peninsula Ibérica, se puede
afirmar que € tamafio de la denticion de Anchithe-
rium estaba inversamente correlacionado con latem-
peratura invernal (Tmin) y directamente correlacio-
nado con la estacionalidad térmica (Atm).

El ANOVA redizado para estudiar lainfluenciade
laduracion delaépoca secasobre e tamafio deladen-
ticion indico que no existen diferencias significativas
en estavariable (F = 0,800, p = 0,482) entre las pobla-
ciones pertenecientes a yacimientos con distinta dura-
cién del periodo seco (Fig. 5h). Este resultado no apo-
ya |los obtenidos por ForsTeN (1991) e ifico (1995),
seguin los cuales € aumento de la denticidn en Anchit-
herium estaria directamente relacionado con los cam-
bios en lavegetacion disponible, més xerdfilay ricaen
fibra. Dichos autores consideran estos cambios rela
cionados con un incremento en la aridez estaciond, o
cual no es corroborado por nuestros resultados.
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Fig. 5.- 8) Areadel primer molar inferior (&reami) en relacion con
el valor del componente 2 del ACP en poblaciones de Anchithe-
rium espafiolas (y Sansan). Simbolos negros, primer clado seglin
SANCHEZ et al. (1998); simbolos blancos, segundo clado; simbolos
grises, A. sampelayoi (clado indeterminado). b) Area del primer
molar inferior (&rea m1) en relacion con la duracion de la sequia
inferida a partir del andlisis discriminante en poblaciones de
Anchitherium espafiolas (y Sansan): A, sin sequia (laurisilva); B,
sequia moderada (bosque tropical); C, sequia prolongada (sabana).
Siglas como en Tablas 2 y 10. Biomasinferidos como en Fig. 3.
Fig. 5.- a) Lower first molar mean area (&rea ml) plotted to com-
ponent 2 of PCA value in Spanish (and Sansan) samples of
Anchitherium. Black symbols, first clade after SincHEZ et dl.
(1998); white symbols, second clade; grey symbols, A. sampela-
yoi (indetermined clade). b) Lower first molar mean area (&rea
m1) plotted to inferred dry period duration from discriminant
analysis in Spanish (and Sansan) samples of Anchitherium.
Sequia inferida (inferred dry period): A, no drought; B, modera-
te drought; C, prolongued drought. Abbreviations as in Tables 2
and 10. Inferred biomes asin Fig. 3.
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Variables total clado1 clado 2

mor fométricas
AreaM1inf-0,546 (ns)-0,678 (ns)-0,708 (ns)
N 11 3 7
med 13MC Il 0,048 (ns) -0,017 (ns) 0,035 (ns)
N 11 3 8
AreaM 1/13MClII -0,785 (**) -0,909 (ns)-0,756 (*)
N 10 3 7

Tabla 11.- Correlaciones entre el segundo componente del ACPy
diferentes variables morfométricas de Anchitherium. Se muestran
los resultados totales y por clados (sensu SANCHEZ et al., 1998).
Seindica el indice de correlacion de Pearson y la significacion:
(ns) P> 0,05 no significativo; (*), 0,05>P>0,01; (**),0,01>P
>0,001. N, nimero de casos.

Table 11.- Correlations among PCA component 2 and morpho-
metric variables in Anchitherium. Total and clades (sensu Sin-
CHEZ et al., 1998) results are showed. Pearson’s correlation index
and signification are showed: (ns) P > 0,05 no significant; (*),
0,05> P> 0,01; (**),0,01 > P> 0,001. N, nimero de casos.

Tamafio corporal

El tamafio corpora (13MCIII) no se correlaciona
significativamente con € segundo factor del ACP
(Tabla 11; Fig. 68). Tampoco existen diferencias signi-
ficativas en esta varidble (ANOVA; F = 0427, p =
0,666) entre las poblaciones pertenecientes a yaci-
mientos con distinta duracién del periodo seco (Fig.
6b). Estos resultados son interesantes pues en los estu-
dios sobre lasubfamilia Equinae se ha sefialado laexis-
tencia de una estrecha relacion entre el tamafio corpo-
ra y las caracteristicas del ambiente en quevivieronlos
caballos fosiles desde e Mioceno superior.

ALBERDI €t al. (19953 1998) encontraron que
existia una relacion entre € tamafio y la humedad
ambiental; las especies de estenonianos europeos de
mayor tamafio estaban asociadas con ambientes abier-
tosy secos (estepas) en tanto que las de menor tallase
asociaban con ambientes mas cerrados y himedos
(sabanas arboladas 0 bosques). ALBERDI €t al. (1998)
indican que los Equinae del Pleistoceno siguen la
regla de Bergmann en Europa, es decir, que las espe-
cies més grandes son caracteristicas de ambientes mas
frios. Ambos procesos se contraponen, dando lugar a
unatendenciaen los cambios del tamafio corpora alo
largo del Plio-Pleistoceno que varia en los distintos
continentes (ALBERDI et al., 1995c).

Lasdiferencias entre los resultados obtenidos para
ambas subfamilias podrian deberse a las diferencias
existentes en la dieta de las especies implicadas.
Anchitherium seria principalmente un ramoneador,
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Fig. 6.- 8) Valor medio delavariable 13MCII1 (sensu EiSENMANN
et al., 1988) en relacion con € valor del componente 2 del ACP
en poblaciones de Anchitherium ibéricas (y Sansan). b) Valor
medio de lavariable 13MCIII (sensu EIsENMANN €t al., 1988) en
relacion con laduracion de la sequia, inferidaa partir del andlisis
discriminante, en poblaciones de Anchitherium espafiolas (y San-
san). Siglas como en Tablas 2 y 10. Leyenda como en laFig. 5.
Fig. 6.- a) Mean value of variable 13MCIII (after EISENMANN €t
a., 1938) plotted to PCA component 2 valuein Iberian (and San-
san) Anchitherium samples. b) Mean value of variable 13MClII
(after EisenmANN et &l., 1988) plotted to inferred dry period dura-
tion from discriminant analysisin Spanish (and Sansan) samples
of Anchitherium. Abbreviations asin Tables 2 and 10. Legend as
inFig. 5.

mientras que los Equinae presentan un mayor conte-
nido de gramineas en su dieta. Por otro lado, € mar-
co climatol6gico global bajo el cua se desarrollaron
los distintos géneros también resulta muy diferente.
El apogeo de Anchitherium se produjo en un mundo
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de condiciones bastante més célidas que las actuales,
mientras que Equus sufrio el deterioro climéatico del
final del Nedgeno que dio lugar a las glaciaciones
Plio-Pleistocenas.

Tamafio relativo de ladenticion en relacion con el
tamario corporal

El tamafio relativo de la denticidn en relacion con
el tamafio corporal (areaml/13MCIII) se correlacio-
na negativamente con el factor 2 del ACP (Tabla 11,
Fig. 7d); cuanto mayor es la temperatura invernal,
menor tiende a ser el tamafo relativo de la denticion;
0 cuanto mayor es la estacionaidad térmica, mayor
es e tamafio relaivo de la denticion. Al andlizar
independientemente los dos clados, esta relacion se
mantiene en el segundo clado. Lano significacion en
€l primer clado podria deberse a que solo disponemos
de datos procedentes de tres poblaciones.

Por otro lado, e ANOVA redlizado para estudiar la
influencia de la duracion de la época seca sobre €
tamafio relativo de la denticion indico que no existen
diferencias significativasen estavariable (F=1,25; p=
0,342) entre | as pobl aciones pertenecientes ayacimien-
tos con distinta duracion del periodo seco (Fig. 7h).

El tamafio relativo de la denticion esta relaciona
do con el contenido energético del alimento dado que
la megadontia incrementa e area de procesado del
diente y, generalmente, se produce cuando se necesi-
ta procesar mucha cantidad de alimento poco nutriti-
VO (ScHMIDT-KITTLER, 2002). Por tanto, el cambio en
€l tamafio relativo de la denticion de Anchitherium
podria estar debido a una variacion en la dieta; un
aumento en la dieta de aimentos poco nutritivos
implicaria procesar mas comida y, por lo tanto, una
denticion de mayor tamafio en relacion con el tamafio
corporal. Janis (1990) estudié Mesohippus, con una
estructura dental muy similar a la de Anchitherium
(PFRETZSCHNER, 1993), concluyendo que presenta
una morfologia oclusal intermedia entre las de un
folivoroffrugivoro y un ramoneador regular, por
comparacion con ungulados actuales. El mayor
tamafio relativo de la denticion de Anchitherium en
los ambientes mas frescos podria implicar un mayor
porcentgje de hojas (poco nutritivas) en la dieta, en
detrimento del consumo de fruta (més nutritiva). Los
datos procedentes de ecosistemas actuales sobre la
fenologia de fructificacién y la alimentacion de
herbivoros apoyan esta interpretacion de los resulta
dos obtenidos. En las laurisilvas actuales hay mayor
consumo de hojas por parte de los herbivoros mien-
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Fig. 7.- @ Tamafio relativo medio de la denticion en relacion con
el tamafio corporal (&rea m1/13MCIII) en funcién del valor del
componente 2 del ACP en poblaciones de Anchitherium espafio-
las (y Sansan). b) Tamafio relativo medio de la denticion en rela
cion con e tamafio corporal (area mL/13MCIII) en funcion la
duracion de la sequia, inferidaa partir del andlisis discriminante,
en poblaciones de Anchitherium espafiolas (y Sansan). Siglas
como en Tablas 2 y 10. Leyenda como en laFig. 5.

Fig. 7.- ) Mean relative dental sizein relation to body size (area
m1/13MCIII) plotted to PCA component 2 value in Spanish (and
Sansan) samples of Anchitherium. b) Mean relative dental sizein
relation to body size (area ml/13MCIII) plotted to inferred dry
period duration from discriminant analysis in Spanish (and San-
san) samples of Anchitherium. Abbreviations as in Tables 2 and
10. Legend asin Fig. 5.

tras que en los bosques tropicales deciduos y sabanas
hay maés frutos disponibles alo largo del afio debido
alamenor estacionalidad térmica (CorLETT, 1998).
La sincronicidad de la fructificacion esti determina
da por laestacionalidad térmicade maneraque en los
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ambientes subtropicales la disponibilidad de fruta
para alimentacion esta mas limitada a ciertos perio-
dos del afio que en los tropicales. La duracion de
dichos periodos favorables aumenta gradua mente a
disminuir laestacionalidad térmicaen las &reas tropi-
cales. En los subtropicos las temperaturas invernales
imponen en mayor o menor medida ciclos anuales
regulares a los niveles de individuo, poblacion y
comunidad (SHUKLA & RAMAKRISHNAN, 1982; New-
TON, 1988; CorLETT, 1993) mientras que en las areas
tropicales hay una mayor diversidad de patrones
fenol dgicos (SARMIENTO & MONASTERIO, 1983; Cor-
LETT & LAFRANKIE, 1998) y mayor variacion intera-
nual que en las zonas extratropicales (CorLETT &
LAFRANKIE, 1998). A pesar de la marcada estaciona
lidad hidricaen €l trépico, & desarrollo fenoldgico de
las diferentes especies de plantas es asincronico.
Todos los periodos del afio parecen ser favorables
menos para larealizacion de ciertas fenofases en uno
u otro grupo de especies vegetales (SARMIENTO &
MonNasTERIO, 1983). De esta manera se encuentran
especies en fase de fructificacion tanto durante la
época seca como en distintos momentos de la esta-
cion delluvias (ScHuLTz, 1995).

Otra posible explicacion podria ser la existencia
de una mayor presién de predacion en las laurisilvas
que en los ambientes tropicaes. Mayores tasas de
predacion pueden requerir un procesado mas rpido
del alimento para evitar alos predadores. En las lau-
risilvas la predacion puede resultar mas fécil paraun
predador solitario que cazaal acechoy esdificilmen-
te localizable. Ademés, Anchitherium debio ser gre-
gario (Ceroefio, 1989) por lo que resultaria una pre-
sa facil de detectar. En ambientes mas abiertos este
gregarismo le favoreceria pues permite una mayor
capacidad de deteccidn de los predadores, pero no es
ventgjoso en ambientes forestales densos como son
las laurisilvas. Sin embargo, si fuera éste €l caso se
observaria un menor tamafio relativo de la denticién
en sabanas que en bosques tropicales deciduos, lo
cua no concuerda con la Fig. 7. No obstante, esta
posibilidad no puede descartarse totalmente pues las
diferencias estructurales entre estos dos biomas entre
si son menores que las diferencias entre cualquierade
ellosy unalaurisilva. De hecho, WALTER (1970) con-
sidera las sabanas como un ecotono entre e bosque
tropical y los desiertos. Esto podria afectar a los
resultados obtenidos, marcando grandes diferencias
entre laurisilva y 10s otros dos biomas pero no entre
sabanay bosque tropical deciduo.

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

Abundancia relativa de Anchitherium

No existe correlacion significativa (r = -0,489; p=
0,127; n = 11) entre la abundancia rel ativa de Anchit-
herium en una serie de yacimientos y los valores de
estos en el segundo factor del ACP (Fig. 8a). No obs-
tante, se observa que si existiria una correlacion
negativa que resulta significativa (r = -0,727; p =
0,017; n = 10) s se excluye del andlisis Paracuellos
3. Este yacimiento constituye e Ultimo de los que
poseemos datos de abundancia y corresponde a la
biozona G (MNG6), ligeramente posterior al momento
de cambio en las faunas ibéricas debido un progresi-
vo aumento de la humedad que se iniciaen el limite
MN5-MN6 (VAN DER MEULEN & Daams, 1992
Daams et al., 1999b). Esta fase de cambio climético,
con @ consecuente regjuste faunistico pudo haber
influido en larelacidn de Anchitherium frente a otros
posibles competidores, cambiando la relacion exis-
tente hasta ese momento entre la temperatura y su
abundancia relativa en las comunidades.

Por lo tanto, durante la mayor parte del periodo
temporal estudiado, Anchitherium representa un
mayor porcentaje de la fauna en los yacimientos que
tienen menores val ores en este factor, es decir, en los
yacimientos que debieron tener temperaturas menos
cdidas. Una mayor abundancia de Anchitherium en
las zonas extratropicales resulta coherente si se tiene
en cuenta que los Anchitheriinae tuvieron que alcan-
zar grandes latitudes parallegar a Eurasiaatravés de
Beringia. Resulta l6gico pensar que una especie de
ecologiaforestal tropical dificilmente hubiera conse-
guido sobrevivir en los ambientes predominantes en
tales latitudes. Por tanto, debemos suponer que la
aparicion de Anchitherium en ambientes tropicales
del Mioceno inferior de la Peninsula Ibérica se daria
como una adaptacion secundaria.

No existen diferencias significativas en la abun-
danciarelativa (F = 1,253, p = 0,336) entrelas pobla-
ciones pertenecientes a yacimientos con distinta
duracion del periodo seco (Fig. 8h).

Especies

Primer clado

A. aurelianense se muestra como una especie
poco especializada que ocupaba desde biomas fores-
tales con un periodo seco anua (Bufiol -BUN- y
Artenay —ARY-) alas laurisilvas sin sequia (Agreda
—-AGR-, Chilleurs-aux-Boix —CHI-), en dreas tanto
subtropicales como tropicales (Fig. 3). A pesar delas
caracteristicas morfolgicas de esta especie (piezas
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Fig. 8.- 8 Abundancia relativa de Anchitherium (% del total dela
fauna de macromamiferos) en relacion con el valor del componen
te 2 del ACP en yacimientos espafioles del Aragoniense. b) Abun-
danciarelativa de Anchitherium (% del totd de lafauna de macro-
mamiferos) en relacion con la duracion de la sequia, inferida.a par-
tir del andlisis discriminante, en yacimientos espafioles del Arago-
niense. Los datos de abundancia relativa proceden de ALFEREZ et
al. (1982), MoraLEs et al. (1993) y AmEzuA ¢t al. (2000). Siglas
como en Tablas 2 y 10. Leyenda como en laFig. 5.

Fig. 8.- a) Relative abundance de Anchitherium (% of the total |ar-
gemammal fauna) plotted to PCA component 2 valuein Aragonian
Spanish fossil sites. b) Relative abundance de Anchitherium (% of
the total large mammal fauna) plotted to inferred dry period dura-
tion from discriminant analysis in Aragonian Spanish fossil Sites.
Relative abundance data from ALFEREz et d. (1982), MorALES €t dl.
(1993) and Amezua et &. (2000). Abbreviations asin Tables 2 and
10. Legend asin Fig. 5.

dentales de pequefio tamafio, esqueleto apendicular
robusto), que harian de ella un tipico ramoneador
habitante de éreas boscosas densas, nuestro andlisis
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ha mostrado que podria haberse tratado de un animal
relativamente ubiquista. Quizas la ocupacion de estos
diversos ambientes pudo verse favorecida por & cam-
bio climético que posibilitd e paso de los Anchitherii-
nae por Beringia. Un proceso de enfriamiento tuvo
lugar durante la biozona Z (vAN DER MEULEN &
Daams, 1992). Este cambio dehio afectar a Protace-
ratherium minutum (Cuvier, 1825), un rinoceronte
cursorial de pequefio tamafio que habia sido un com-
ponente muy importante de las faunas ibéricas del
Mioceno inferior. La progresiva disminucion de la
humedad durante las biozonas A-C debi¢ favorecer a
Anchitherium en detrimento de Protaceratherium
minutum. Este hecho, junto a la adaptabilidad de
Anchitherium aurelianense, pudo permitirle expandir
su &rea de distribucién por todo € Paleartico en tan
escaso tiempo después de que los Anchitheriinae
hubieran atravesado Beringia desde Norteamérica.

A. corcolense solo se encuentra en un yacimiento
(Cdrcoles -COR-), para cuyo bioma se infieren unas
condiciones de bosque tropical deciduo (Fig. 3). Esta
especie presenta un tamafio relativo de la denticién
muy pequefio en relacion con el tamafio corporal lo
cual, como se ha comentado anteriormente, podria
estar relacionado con las condiciones climéticas en
las que vivio esta especie. La gran robustez de su
esqueleto apendicular se podria relacionar con una
adaptacion al habitat forestal. Como se ha menciona-
do en el apartado anterior, si suponemos que los pri-
meros Anchitheriinae eurasidticos eran de ecologia
extratropical laocupacion delos ambientestropicales
ibéricos supondria una adaptacion secundaria.

A. castellanum solo se encuentra en La Retama
(RET), que ha sido determinada como un bosque tro-
pica deciduo (Fig. 3). En esta especie, en compara-
€ion con las anteriores, se produce un gran aumento
del tamafio de la denticion con respecto a tamafio
corporal (SANCHEZ et al., 1998; SaLesa et al., 2001).
Esto podria relacionarse, como se ha visto mas arri-
ba, con la estacionalidad inferible para este yaci-
miento, relativamente alta, situandose cerca del limi-
te entre las areas tropicaes y subtropicales. También
en esta especie se observa una gran robustez del
esquel eto de las extremidades (SANCHEZ et al., 1998).

A pesar de que A. parequinum solo aparece en un
yacimiento, El Terrero (TER), resulta destacable la
posicién de este cerca del extremo negativo del fac-
tor 2 (Fig. 3). Este yacimiento presentaria un bioma
de laurisilva fresca. Esta especie muestra unas carac-
teristicas del esqueleto postcraneal muy derivadas.
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La primera falange es largay estrecha, notablemente
grécil, similar a la de équidos més derivados como
los Equinae y muy diferente de la tipica del género,
cortay robusta (SANCHEZ et al., 1998; SaLesa et al.,
2001). La elongacion de los elementos apendicul ares
distales se relaciona con el aumento de las capacida-
des cursoriales (GAMBARYAN, 1983) y su desarrollo
en esta especie puede interpretarse como indicativo
de un cambio en & modo de locomocion en relacion
a la mas antigua A. aurelianense (SaLesa et al.,
2001). No obstante, aunque esta mayor cursoriaidad
de A. parequinum podria explicarse como una adap-
tacion a los ambientes abiertos, su reducido tamafio
hacia de ella un habitante tipicamente forestal.

Segundo clado

A. matritense se encontraria tanto en laurisilvas
(Estacion Imperial —EST-) como en bosques tropica
les frescos (Puente de Vallecas —PVA-) (Fig. 3). Esta
especie presenta un tamafio relativo de la denticion
grande en relacion con e tamafio corpora lo cual
podria interpretarse, como se vio anteriormente,
como una adaptacion a una dieta menos nutritiva
debido alas caracteristicas fenol 6gicas de la vegeta-
cion predominante, determinadas por una relativa
mente elevada estacionalidad térmica.

Ladistribucion ambiental de A. alberdiae se centra
en los bosques tropicales (Paseo de las Acacias—ACA
y LaHidroeléctrica—HID) (Fig. 3). A. matritensey A.
alberdiae son especies morfol 6gicamente muy simila
res, diferencidndose Unicamente en que ésta Ultima
posee un P1 significativamente mas pequefio y carece
de P1. Estas diferencias en dos especies contemporég
neas indican, posiblemente, una segregacion tréfica
entre ambas. Aunque podian ocupar € mismo bioma
de bosque tropical, pudieron haber tenido una selec-
cion de hébitat diferencial, seguramente con A. matri-
tense centrado en las areas més himedas.

Los yacimientos con A. cursor (Somosaguas
—SOM-, Alhambra-Tlneles —ATU-) han sido inter-
pretados como sabanas (Fig. 3). En esta especie se
produce € desarrollo de adaptaciones postcraneales
claramente cursoriales, como es la presencia de una
quilla central completa, es decir, desarrollada desde
€l borde anterior a posterior, en la epifisis distal de
los metatarsianos terceros (SAncHez et al., 1998;
SaLEsA et al., 2001). Este carécter se interpretacomo
un mecanismo que impide los movimientos laterales
de la primera falange durante la locomocion. A. cur-
sor esla Unica especie de Anchitheriinae que presen-

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

ta este carécter, propio delos Equinae (SaLEsA et al.,
2001). Esta adaptacion hacia una mayor cursoriali-
dad |e habria posibilitado una mayor velocidad en la
carreralo cual supondriaunaventajaalahorade huir
de sus predadores (Fig. 9).

A. procerum se ha encontrado en las sabanas de
Paracuellos 5 (PA5) (Fig. 3). Esta especie presenta
una foseta supraarticular distal en el tercer metacar-
piano que indicaria un rango de extension mayor del
dedo, es decir, se posihilita una mayor rotacion dela
primera falange. Este caracter, compartido con A.
cursor, representa una adaptacion cursorial, porque
a extender més e dedo se produce una mayor carga
del aparato suspensor (THomASON, 1986). Por otro
lado, A. procerum es una de las especies mas grandes
dentro de los Anchitheriinae espafioles (SANCHEZ et
al., 1998; SaLEsA et al., 2001). Esto podria también
considerarse, en este caso como una adaptacion a
ambientes abiertos, porque € coste de lalocomocién
rapida es mayor para las formas pequefias que para
las grandes (TavLor et al., 1982) y la velocidad
maxima de un animal esta relacionada con el tamafio
corporal, siendo mayor en las especies mas grandes
debido a que poseen una mayor longitud de zancada
(CaLper I, 1984). Ademés, un gran tamafio corpo-
ral se relaciona con una organizacion socia mas
compleia'y una mayor resistencia, caracteristicas de
gran importancia para la prevencion de la depreda-
cion (ALseroi et al., 1995c).

A. hippoides (Apéndice 1) se encuentra en varios
yacimientos, que se distribuyen desde las sabanas
(Toril 3-TO3-, Pontlevoy —PON- y Sansan —-SAN-)
a los bosques tropicales deciduos (Arroyo del Va
—AVA- y Paracuellos 3 —-PA3-). Como en €l caso de
A. aurelianense se trata de una especie relativamente
ubicua. La aparicién de este inmigrante de origen
europeo en la Peninsula Ibérica durante laMN 6 esta
probablemente relacionada con un periodo himedo
que seiniciaa comienzo de esta zona, detectado en
funcidn de los estudios sobre comunidades de roedo-
res de la cuenca de Calatayud-Teruel (vAN DER MEU-
LEN & Daawms, 1992; Daams et al., 1999b), y que da
lugar a un colapso de las comunidades preexistentes,
adaptadas a condiciones de mayor aridez, coinciden-
te con la gparicion y establecimiento de numerosos
inmigrantes nortefios (Daams et al., 1999b). Resulta
destacable el hecho de que a pesar de su amplitud
ecoldgica, esta especie nunca resultd abundante en
las faunas ibéricas. Este hecho quizé esté rel acionado
con la competencia que existiria con Alicornops
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Fig. 9.- Reconstruccion del yacimiento Aragoniense de Somosaguas (Madrid). Amphicyon sp. atacando a un jemplar juvenil de Anchit-

herium cf. A. cursor. llustracion de Isragl M. SANCHEZ.

Fig. 9.- Reconstruction of the Aragonian fossil site of Somosaguas (Madrid). Amphicyon sp. hunting a juvenile of Anchitherium cursor.

Drawing by Israel M. SANCHEZ.

simorrense (LARTET, 1851), como se comentard mas
adelante.

A. sampelayoi

El material de esta especie es muy escaso no per-
mitiendo la realizacion de inferencias filogenéticas,
por lo cual no puede ser asociada a ninguno de los dos
clados anteriores. Por otro lado, no se puede descartar
laposibilidad de que no existiera ningunarelacion con
ellosy fuera un inmigrante de origen desconocido.

Esta especie fue contemporanea de los primeros
inmigrantes de la tribu Hipparionini, apareciendo sus
restos asociados en algunos yacimientos del Valle-
siense inferior  (Nombrevilla 1 -NO1-, Doué-La
Fontaine-DLF-).

A. sampelayoi, el Anchitheriinae ibérico de mayor
tala, se ubicaria en dreas tropicales con mayor o
menor tendencia ala aridez. No obstante, no es posi-
ble hacer inferencias ecomorfoldgicas dada la esca
sez del material existente.
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Anchitherium sp.

Muchas de las locaidades en las que aparecen los
Ultimos anquiterinos espafioles no disponen de sufi-
ciente material bien conservado para poder determi-
narlos a nivel especifico (Henares 1 -HEL-, Moralgja
de en medio -MOE-, Cerro del Otero -OTE-, Nom-
brevilla 2 -NO2-, Montejo de la Vega -MON-). Son
integrantes de faunas cuyas caracteristicas las sitdan
en ambientes muy variados (bosgues tropicales, saba-
nas, laurisilvas). Por otro lado, los restos indetermina
dosdelaparte bgjadel Aragoniense pertenecen ayaci-
mientos sefialados como de hiomas forestales, hlime-
dos (laurisilvas en Artesilla—ART-) 0 secos (bosques
tropicales deciduos en Tarazona-TAR-).

Yacimientos sin Anchitherium

Los yacimientos en los que no se ha encontrado
Anchitherium, pero que por hallarse dentro o en los
limites de su rango estratigréfico podrian haberlo
presentado, se ubican en e ambito de las laurisilvas
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(Castell de Barbera —-CBB-) y bosques tropicales
(Can Llobateras —CLL- y Can Posic —-CPO-) del
Vallés-Penedes, asi como en sabanas (Hostalets de
Pierola Inferior -HPI-, Valles de Fuentiduefia—V FU-
, Hostalets de Pierola Superior -HPS- y Pedregueras
—PED-) (Fig. 3). El hecho de que en tal variedad de
ambientes no aparezcan restos de Anchitherium pare-
ceindicar que su desaparicion no estuvo relacionada
con cambios climéticos. Ya durante €l Aragoniense
superior Anchitherium habia sufrido una disminucién
drasticaen las faunas ibéricas, quiza por competencia
con Alicornops simorrense, una especie de rinoce-
ronte ramoneador cursorial y de pequefio tamafio que
pudo haber sido gregario (Cerpefio & Nieto, 1995;
CerpEefio 1998). El progresivo aumento de la hume-
dad que seinici6 en la biozona F (vAN DER MEULEN
& Daams, 1992) pudo haber favorecido a este rino-
ceronte (Cerpefo & NIETO, 1995) en contraposicion
a las especies de Anchitherium que se habian desa-
rrollado en la Peninsula | bérica, adaptadas a ambien-
tes més secos, 0 a inmigrante A. hippoides.

ESCENARIO AMBIENTAL PARA LA EVOLUCION DE
ANCHITHERIUM: EL BINOMIO EQUIDAE-RHINOCEROTI-
DAE DURANTE EL MIOCENO INFERIOR Y MEDIO

Durante el Mioceno inferior y medio se observa
en la Peninsula Ibérica la alternancia, como grupo
predominante en los yacimientos, delos Equidaey de
una serie de especies de Rhinocerotidae cursorialesy
de pequefio tamafio. Ambos grupos presentaban una
serie de caracteristicas comunes. Sus restos son muy
abundantes en ciertos yacimientos, por lo cud se
podria considerar que tenian un comportamiento gre-
gario (CerpENo, 1989), el cual supondriaun modo de
defensa frente a los predadores, compensando su
pequefio tamafio y la falta de armas defensivas (Cer-
DENO & NieTo, 1995; CeRDERNO, 1998). Por otro lado,
presentan una estructura dental muy similar, con una
denticion braquiodonta que indica una aimentacion
de tipo ramoneador. Estas caracteristicas comunes
sugieren que pudo haber existido un cierto grado de
competencia entre los dos grupos. La dternancia
entre ambos en la Peninsula Ibérica pudo deberse a
las variaciones climéticas que acaecieron durante €
Mioceno (Cerpefio, 1989, 1992).

En e Mioceno inferior (biozonas Y-Z; MN2)
encontramos a Protaceratherium minutum durante
una fase himeda. Tras un periodo de enfriamiento
aparecio Anchitherium que constituy®, tras una pri-

Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

mera fase (biozona C; MN4) de coexistencia con una
gran diversidad de rinocerontes (Cerpefo, 1992;
Cerpefio & NIETO, 1995), € ramoneador dominante
de las faunas espafiolas. En la Fig. 10 se muestra la
evolucion de la diversidad en ambas familias y su
relacién con las variaciones climéticas interpretadas
en funcién de las faunas de roedores de la cuenca de
Calatayud-Teruel (vAN DER MEULEN & DAAMS, 1992;
ALCALA et al., 2000).

Como se ha visto anteriormente, la abundancia
relativa de Anchitherium estuvo determinada en gran
parte por la temperatura (Fig. 8a). En las &reas mas
célidas su nicho ecoldgico como ramoneador grega
rio debid haber sido ocupado por otro grupo. Un
glemplo de esto lo podemos observar en el yacimien-
to de Tarazona, en €l cual la especie dominante es €l
Paleomerycidae Tauromeryx turiasonensis (AsTIBIA
& MORALES, 1987), que constituye més del 60 % de
|os restos encontrados en este yacimiento (MORALES
et al., 1993; AzanzA et al., 1997; GENTRY et al.,
1999). Por otro lado, en numerosos yacimientos del
Aragoniense medio se da la coexistencia de Anchit-
herium e Hispanotherium matritense (DE PRADO,
1864). Esta especie es otro pequefio rinoceronte cur-
sorial y gregario (Cerpefo, 1989; CerRDENO & NIE-
T0, 1995; CerDENO, 1998) pero en este caso se trata
de una especie con denticion subhipsodonta con
mucho cemento, por lo que se ha inferido para élla
unaalimentacin de tipo pastador y la ocupacion pre-
ferente de ambientes abiertos (CErDERO, 1989; Cer-
DENO & NIETO, 1995).

Consecuentemente, durante la biozona D (Arago-
niense medio; MN5) podemos ver como e grupo
presente mayoritariamente en un yacimiento es deter-
minado por las condiciones ambientales. En un
ambiente forestal predominaria Anchitherium, tanto
en los bosques tropicaes (La Retama —RET-, Paseo
de las Acacias —ACA-) como en los densos bosques
de laurisilva (El Terrero —-TER-, Estacion Imperial
—EST-). En las &reas de sabana predominarian el Rhi-
nocerotidae Hispanotherium (Torrrijos —TOR-) o los
Paleomerycidae (Tarazona —TAR-), probablemente
dependiendo de las condiciones locales.

En las biozonas E-F (Aragoniense medio; MN5-
MNB®) el cambio de las condiciones ambientales favo-
recid a una serie de especies de Anchitherium adapta
das a biomas en los que existia un periodo de aridez
anua (A. matritense, A. procerum y A. cursor). La
desaparicion de Hispanotherium, € cual en teoria se
habria visto favorecido en las condiciones climéticas
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Anchitheriinae
Rhinocerotidae
Palaeomerycidae

e — A, sampelayoi

A. parequinum

A. corcolense
A. aurelianense

Fig. 10.- Representacion esquematica del rango estratigrafico de las especies espafiolas de Anchitherium y sus relaciones (modificado de
SANCHEZ et al., 1998). Diversidad de los Equidae, Rhinocerotidae y Palacomerycidae del Mioceno Ibérico (FRAILE et al., 2000) compa-
rada con los cambios paleoclimaticos globales (VAN DER MEULEN & DAAMS, 1992; ALCALA et al., 2000). Zonas MN sensu DE BRUIN et
al. (1992) y CALVO et al. (1993). Biozonas locales sensu VAN DER MEULEN & DaamS (1992), CALVO et al. (1993) y ALCALA et al. (2000).

En el cladograma: Gris, registro francés; negro, registro espafiol.

Fig. 10.- Schematic representation of the Spanish Anchitherium species stratigraphic range and their relationships (modified from SAN-
CHEZ et al., 1998). Diversity of Iberian Miocene Equidae, Rhinocerotidae and Palaeomerycidae (FRAILE et al., 2000) compared with glo-
bal paleoclimatic changes (VAN DER MEULEN & DAaums, 1992; ALcaid et al., 2000). MN zones afier DE BRUUN et al. (1992) and CaLvo et
al. (1993). Local biozone after vaN DER MEULEN & Daams (1992), CaLvo et al. (1993) and ALcaLA et al. (2000). In the cladogram: Grey,

French record; black, Spanish record.

inferidas para estos yacimientos, ha sido relacionada
con el brusco enfriamiento detectado en los estudios
sobre faunas de roedores de estas biozonas (VAN DER
MEULEN & DaaMms, 1992; CERDENO & NIETO, 1995).
En la biozona G (Aragoniense superior; MNG6-
MN7/8) Anchitherium fue reemplazado como com-
ponente mayoritario de las faunas por Alicornops
simorrense, un inmigrante nortefio (CERDENO, 1989;
CERDENO & NIETO, 1995) mejor adaptado a las con-
diciones progresivamente mas himedas de este
momento. Los restos de Anchitherium en esta biozo-
na son muy escasos, no pudiendo ser determinados a
nivel especifico en la mayor parte de los yacimientos.
Tan solo el inmigrante nortefio 4. hippoides ha podi-
do ser determinado en tres de los yacimientos de esta
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biozona (Arroyo del Val, Paracuellos 3 y Toril 3;
Apéndice 1) y Anchitherium cf. A. matritense se ha
encontrado en otro yacimiento no estudiado en este
trabajo (La Cistérniga).

Con la llegada en el Vallesiense (biozona H;
MNO9) de los Hipparionini, Alicornops fue progresi-
vamente desplazado, llegando a desaparecer antes
del Turoliense (CERDENO 1992; CERDENO & NIETO,
1995; CERDENO, 1998; CERDENO & SANCHEZ, 2000).
En este momento se aprecia en Europa una variacion
en el patron de tamafio corporal dentro de la familia
Rhinocerotidae. A partir de entonces ya no volveran
a existir rinocerontes gregarios de pequefio tamailo,
sino que todas las especies supervivientes seran de
gran tamafio y poco abundantes (CERDENO, 1998).
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En el Vallesiense los Hipparionini se diversifican
en gran medida llegando a ocupar diversos habitats,
desde las areas abiertas a los bosgues, en donde se
encontrarian las especies de menor tamafio (OrTiz
JAUREGUIZAR & ALBERDI, este volumen). No obstan-
te, los Hipparionini habian desarrollado una denti-
cion hipsodonta que les posibilitaria una alimenta-
cion con un elevado contenido de gramineas. Con
ello @ nicho de los pequefios ramoneadores gregarios
dejaria de estar dominado por los perisodéctilos
durante el Mioceno superior, pasando a ser propio de
los artiodactilos.
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APENDICE 1

En un trabajo en preparacion, los autores asignan a la especie Anchitherium hippoides LARTET, 1851 las
poblaciones de |os yacimientos de Sansan (Francia, MNG, localidad tipo), Pontlevoy (Francia, MN5), Arroyo
de Vd (provincia de Zaragoza, Espafia, MN6), La Barranca (provincia de Zaragoza, Espafia, MN6) y Toril 3
(provincia de Zaragoza, Espafia, MN7/8). Los escasos restos de Paracuellos-3 (provincia de Madrid, Espafia,
MN6) quedan como Anchitherium cf. A. hippoides.

Se trata de una especie de esqueleto apendicular grande y dientes pequefios (microdonta), que se encuentra
en la base de laradiacion del segundo clado de Anchiteriinae sensu SANCHEZ et al. (1998). Las diferencias en
€l esqueleto postcraneal (SANCHEZ et al., 1998) justifican asimismo la separacion a nivel especifico respecto a
A. aurelianense (Cuvier, 1825), especie de la que este animal fue considerado una subespecie, A. aurelianen-
se hippoides (ABuscH-SIEWERT, 1983). Por lo tanto, al dar a este taxon categoria de especie, debe llamarse
Anchitherium hippoides LARTET, 1851.

279 Coloquios de Paleontologia
Vol. Ext. 1(2003) 253-280



Hernandez Fernandez et al. Paleoecologia del género Anchitherium en Espafia

Apéndice 2.- Matriz de datos utilizada para |a redizacion de los andlisis multivariantes. Sigla segun tablas 2 y 3. S, n° de especies de
macromamiferos no carnivoros; 1-9, variables utilizadas (Tabla 4).

Appendix 2.- Data matrix used for multivariate analyses. Abbreviation: asin Tables 2 and 3. S; non carnivorous large mammal spe-
cies number. 1-9; used variables (Table 4).

Sigla Y acimiento S 1 2 3 4 5 6 7 8 9

CLL Can Llobateras 19 15,79 526 5,26 15,79 26,32 5,26 10,53 5,26 10,53
CPO Can Posic 18 22,22 5,56 16,67 11,11 16,67 556 11,11 556 5,56
PED Pedregueras 9 2222 0,00 11,11 0,00 11,11 22,22 33,33 0,00 0,00
CBB Castell de Barbera 20 30,00 5,00 15,00 15,00 10,00 0,00 10,00 10,00 5,00
HPS Hostalets Pierola Sup. 16 25,00 6,25 6,25 12,50 18,75 6,25 18,75 0,00 6,25
NO1 Nombrevillal 8 1250 0,00 25,00 0,00 25,00 25,00 12,50 0,00 0,00
VFU Valles Fuentidueiia 13 0,00 7,69 23,08 23,08 1538 7,69 1538 0,00 7,69

HPI Hostalets Pierola Inf.
MON Montejo delaVega
NO2 Nombrevilla2
OTE Cerrodd Otero
TO3 Toril 3

MOE Moralegja de Enmedio
PA3 Paracuellos 3

AVA Arroyodd Va

ATU Alhambra-Tuneles
PA5 Paracuelos5

HE1 Henares1

SOM Somosaguas

PVA Pte. Vallecas

TOR Torrijos

EST Estacion Imperial
ACA Po. Acacias

0,00 0,00 22,22 22,22 33,33 0,00 22,22 0,00 0,00
20,00 0,00 0,00 20,00 20,00 20,00 20,00 0,00 0,00
33,33 0,00 16,67 16,67 16,67 16,67 0,00 0,00 0,00
14,29 14,29 14,29 0,00 28,57 14,29 14,29 0,00 0,00

9,09 0,00 36,36 27,27 9,09 9,09 9,09 0,00 0,00
16,67 0,00 33,33 0,00 16,67 33,33 0,00 0,00 0,00

9,09 0,00 36,36 9,09 18,18 9,09 9,09 0,00 9,09
20,00 0,00 26,67 20,00 20,00 6,67 6,67 0,00 0,00
16,67 0,00 16,67 16,67 16,67 16,67 16,67 0,00 0,00
16,67 0,00 33,33 0,00 16,67 16,67 16,67 0,00 0,00
33,33 0,00 33,33 0,00 16,67 16,67 0,00 0,00 0,00
1429 0,00 28,57 14,29 14,29 14,29 14,29 0,00 0,00
25,00 0,00 25,00 0,00 25,00 12,50 12,50 0,00 0,00
16,67 0,00 16,67 16,67 16,67 16,67 16,67 0,00 0,00
16,67 0,00 16,67 16,67 16,67 16,67 0,00 0,00 16,67
12,50 12,50 25,00 12,50 12,50 12,50 0,00 0,00 12,50

= = el
HFoo~NRoooowNooohRoRvNo oo

MOR Moratines 25,00 0,00 12,50 12,50 25,00 12,50 0,00 0,00 12,50
HID LaHidrogéctrica 14,29 0,00 35,71 7,14 1429 7,14 1429 0,00 7,14
TER El Teareo 14,29 0,00 28,57 0,00 14,29 2857 0,00 0,00 14,29
RET LaRetama 12,50 0,00 25,00 0,00 25,00 12,50 12,50 0,00 12,50
TAR Tarazona 11,11 11,11 22,22 22,22 11,11 11,11 11,11 0,00 0,00
BUN Bufiol 18,75 6,25 1250 6,25 25,00 6,25 6,25 0,00 18,75
COR Corcoles 12 16,67 8,33 16,67 8,33 16,67 8,33 8,33 0,00 16,67
ART Artesilla 6 16,67 0,00 33,33 0,00 33,33 16,67 0,00 0,00 0,00
AGR Agreda 4 2500 0,00 50,00 0,00 0,00 25,00 0,00 0,00 0,00
RUB Rubidlosde Mora 6 0,00 0,00 33,33 0,00 33,33 16,67 0,00 0,00 16,67
LO1 Loranca-1 9 3333 0,00 11,11 22,22 22,22 0,00 0,00 0,00 11,11
DLF Doué-La-Fontaine 19 26,32 10,53 10,53 15,79 15,79 10,53 10,53 0,00 0,00
TOU Tournan (Simorre) 13 15,38 7,69 23,08 7,69 1538 7,69 1538 0,00 7,69
SAN Sansan 20 10,00 5,00 20,00 5,00 20,00 5,00 20,00 10,00 5,00
PON Pontlevoy 20 15,00 10,00 25,00 5,00 15,00 5,00 15,00 5,00 5,00
ARY Artenay 15 20,00 0,00 33,33 13,33 13,33 6,67 13,33 0,00 0,00
CHI Chilleurs-aux-Boix 13 23,08 0,00 3846 7,69 23,08 7,69 0,00 0,00 0,00
LAU Laugnac 13 15,38 0,00 23,08 7,69 38,46 0,00 0,00 0,00 15,38
21 New Orleans 3 0,00 0,00 33,33 33,33 0,00 0,00 0,00 0,00 33,33
24  Foochow 11 9,09 0,00 36,36 18,18 0,00 0,00 18,18 9,09 9,09
25 Kagoshima 3 0,00 0,00 33,33 33,33 0,00 0,00 33,33 0,00 0,00
38 Zinder 22 9,09 0,00 0,00 5455 455 0,00 18,18 4,55 9,09
39 Vo 38 7,89 0,00 0,00 5526 2,63 5,26 13,16 2,63 13,16
40 Jaipur 12 8,33 0,00 16,67 41,67 0,00 0,00 16,67 8,33 8,33
42 Ziguinchor 29 10,34 0,00 0,00 58,62 0,00 0,00 17,24 3,45 10,34
43 Moundou 26 7,69 000 0,00 538 7,69 0,00 1538 3,85 11,54
44 Mtwara 34 8,82 0,00 0,00 5294 294 294 17,65 2,94 11,76
45 Patna 14 7,14 0,00 28,57 28,57 7,14 0,00 1429 7,14 7,14
48 Kribi 36 8,33 2,78 0,00 30,56 0,00 0,00 44,44 2,78 11,11
49 Yangambi 34 8,82 294 0,00 3529 0,00 0,00 3529 294 14,71
50 Medan 26 769 769 769 7,69 11,54 0,00 30,77 3,85 23,08
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