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VARIACIONES EN LA RIQUEZA DE MACROMAMiFEROS
DE ESPANA DURANTE EL NEOGENO

M. Nieto" 2, J. Hortal®, C. Martinez-Maza'-*, J. Morales'y J. Rodriguez'

RESUMEN

La composicion y abundancia de las faunas de macromamiferos de la Peninsula Ibérica ha sufrido
importantes cambios durante el Nedgeno (23-2 millones de afios antes del presente). En el presente arti-
culo se analizan y describen estos cambios, discutiéndose las faunas implicadas y apuntandose posibles
causas de los cambios observados. Los resultados muestran un fuerte aumento en el numero de especies
presentes en la Peninsula desde el final del Mioceno inferior hasta la primera mitad del Mioceno tardio,
seguido de un fuerte descenso hasta el Plioceno, interrumpido por un aumento temporal de la riqueza
durante el final del Mioceno. Paralelamente a la riqueza general de la Peninsula, se aprecia que las fau-
nas locales (correspondientes a yacimientos individuales) registradas durante el Mioceno medio y supe-
rior son, en algunos casos, excepcionalmente diversas, equiparables a las de los ecosistemas tropicales
mas ricos de la actualidad. Los cambios temporales en la diversidad son comunmente interpretados
como respuestas a cambios climaticos. Sin embargo, los analisis realizados apuntan la posibilidad de
que muchos de estos cambios sean consecuencia de diferencias en el registro. A nivel de diversidad
local, por diferencias en los procesos de formacion de los yacimientos y, a nivel regional (de la Peninsula
Ibérica), relacionados con el nimero de yacimientos y areas estudiadas en los distintos momentos.
Asimismo, la comparacion de los patrones de diversidad obtenidos con curvas climaticas globales publi-
cadas recientemente, asi como con distintos eventos biogeograficos relacionados con la apertura y cie-
rre de vias migratorias, permiten apreciar una mayor relacion de los cambios de diversidad con proce-
sos biogeograficos y en cierto grado con las variaciones en los niveles globales de CO,. Los resultados
apuntan también diversos patrones de relacion entre la diversidad local (el nimero de especies por yaci-
miento) y la regional (el nimero de especies en la Peninsula Ibérica) que podrian estar relacionados con
cambios en la heterogeneidad ambiental presente en la Peninsula a lo largo del tiempo.

Palabras clave: Riqueza de especies, Nedgeno, Macromamiferos, Espafia, Registro fosil, Cambio
ambiental, Heterogeneidad.

ABSTRACT
Changes in the macromammal richness of Spain during the Neogene

Abundance and composition of Iberian macromammal faunas has suffered important changes
during the Neogene (23 to 2 million years before present). The present paper analizes and describes
these changes, also disccusing the taxa involved and their possible causes. Results from the present
study point out the existence of an increase in the Iberian species richness from the end of the Lower
Miocene to the first half of the Upper Miocene, followed by an strong impoverishment from then on
till the Pliocene, interrupted by a temporal increase during the end of the Miocene. Local faunas (indi-
vidual localities) from the Middle and Upper Miocene are, in some cases, exceptionally diverse, com-
parable to the richest extant tropical ecosystems. Diversity changes in time are usually explained as a
response to climatic changes. However, our analyses point out that many of the observad changes in
diversity may be due to differences in the fossil record quality. At locality (local) level caused by dif-
ferences in the processes of locality formation, while at regional scale due to the number of deposits
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and areas studied in each time lapse. Comparison of the obtained patterns of diversity change with
recently published global climate curves for the Neogene as well as with the up to date biogeographic
knowledge, shows that diversity changes appear to be most closely related with the open and close of
biogeographic barriers and to a lesser degree of variation in the global levels of CO, concentration. Our
results also show different relationship between local (number of species per site) and regional (num-
ber of species in the whole Iberian Peninsula) diversity that could be due to changes in the environ-
mental heterogeneity of the Iberian Peninsula along the time considered.

Keywords: Species richness, Macromammals, Neogene, Spain, Fossil record, Environmental changes,

Heterogeneity.

Introduccion

Conocidos desde mediados del siglo XVIII, los
yacimientos nedgenos con mamiferos son excep-
cionalmente abundantes en Espafia. Hasta la
fecha, se han descubierto y estudiado mas de 200
yacimientos con macromamiferos repartidos en
varias cuencas continentales, abarcando la totali-
dad del rango temporal del Nedgeno. La riqueza y
relevancia de estas series ha propiciado la defini-
cién de alguno de los principales pisos continenta-
les del Nedgeno europeo, aceptados internacional-
mente, caso del Vallesiense (Mioceno), cuyo estra-
totipo se encuentra en la cuenca del Vallés-
Penedés (Cataluiia), o de los pisos miocenos
Turoliense, Aragoniense y Rambliense y el plioce-
no Alfam-briense, con estratotipos en la cuenca de
Calatayud-Teruel (Aragon).

Los estudios taxondmicos, con descripcion de
nuevos taxones, son abundantes y durante las ulti-
mas décadas del pasado siglo se han llevado a cabo
importantes revisiones de los principales grupos de
macromamiferos. La informacion resultante ha per-
mitido elaborar una importante base de datos refe-
rente a la diversidad presente en nuestro pais duran-
te el Neogeno, parcialmente publicada en Azanza et
al. (1997), Fraile et al. (1997), Nieto et al. (1997),
Sanchez et al. (1998) y Morales et al. (2000).

Estudios previos describiendo los cambios en la
diversidad existente en nuestro pais a lo largo del
Neodgeno (por ejemplo Morales & Nieto, 1997;
Morales et al., 1999) coinciden en la existencia de
variaciones importantes en la riqueza global de
especies, con un fuerte aumento durante el
Mioceno medio y tardio y un fuerte descenso al
final de este periodo y durante el Plioceno (ver, por
ejemplo, Morales & Nieto, 1997). Diversos estu-
dios realizados durante los ultimos afios han
demostrando la importancia de la informacion pro-
porcionada por las faunas de mamiferos tanto a la
hora de inferir diversos parametros ambientales del
pasado (Meulen & Daams, 1992) como para eva-
luar los efectos de cambios climaticos o biogeogra-
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ficos en la estructura y riqueza de las comunidades
(Pickford y Morales, 1994; Janis et al., 2002)

En el presente trabajo se presentan datos actua-
lizados de la riqueza de macromamiferos de
Espaia en el Nedgeno y se analizan de forma pre-
liminar las tendencias y cambios registrados a lo
largo de este periodo. Asimismo, se evalua el efec-
to que puedan tener las diferencias en el conoci-
miento de las distintas etapas del Nedgeno sobre
las estimaciones de la riqueza y sus cambios a lo
largo del tiempo.

Métodos

DATOS FAUNISTICOS

Los datos empleados en el presente estudio son
una actualizacion de los publicados por Cerdeio
(1992), Alcala (1994), Azanza et al. (1997), Fraile
et al. (1997), Made (1997), Nieto et al. (1997) con
las recientes revisiones publicadas por Sanchez et
al. (1998), Aguirre & Rabano (1999), Morales et al.
(2000), Dam et al. (2001), incluyendo datos de
yacimientos todavia sin publicar. La base de datos
obtenida incluye 190 yacimientos con 343 especies
de macromamiferos. Bajo el término macromami-
feros se han incluido las especies pertenencientes a
los ordenes Artiodactyla, Perissodactyla,
Hyracoidea, Proboscidea, Primates, Creodonta y
Carnivora. La taxonomia sigue la publicada por
Mazo (1977) para los proboscideos, Alcala (1994)
para Hyracoidea, Cerdefio & Nieto (1995) para
Rhinocerotidae, Azanza et al. (1997) para
Cervoidea, Fraile et al. (1997) para Carnivora y
Creodonta, Made (1997) para Suidae, Nieto et al.
(1997) para Bovoidea, Alberdi (1989) para los équi-
dos hiparioninos y Sanchez et al. (1998) para los
équidos anquiterinos.

Cada yacimiento ha sido localizado temporal-
mente siguiendo la biocronologia basada en unida-
des mamifero MN (Mammal Neogene; intervalos
de tiempo caracterizados por un determinado con-
junto de especies) originalmente propuesta por
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Mein (1975) y en las posteriores actualizaciones
realizadas (ver Agusti, 1999). Los limites tempora-
les de las distintas unidades siguen los propuestos
por Steininger y colaboradores (Steininger et al.,
1996). Cada uno de los yacimientos incluidos en la
base de datos ha sido localizado dentro de una de
las siguientes cuencas terciarias: (1) Ebro; (2) Tajo;
(3) Duero; (4) Calatayud-Teruel; (5) Vallés-
Penedés; (6) Levantinas; (7) Béticas.

CALCULO DE LA RIQUEZA DE ESPECIES

La riqueza se ha estimado para el total de espe-
cies de macromamiferos y para el total de especies
de ungulados. Este tltimo dato se ha incluido en los
analisis, por una parte, por oposicion a los carnivo-
ros, frecuentemente escasos y mal representados en
los yacimientos y, por otra parte, dada la fuerte rela-
cion de los ungulados con la vegetacion y, por
tanto, con el habitat (Vrba, 1980; Janis ef al., 2002).

El empleo de especies como unidades taxono-
micas puede ser problematico para comparar la
diversidad observada en distintas areas o lapsos
temporales. Este riesgo esta causado por el caracter
arbitrario de las especies, dependiente de los crite-
rios de los autores de las mismas, de forma que el
nimero de especies en un area o edad depende del
criterio mas o menos conservador de los autores a
la hora de definir nuevas especies. En este sentido
se ha propuesto que el uso de géneros como una
posible solucion, més conservadora. Sin embargo,
el presente estudio esta basado en revisiones globa-
les de las faunas, de forma que los distintos grupos
taxonoémicos han sido revisados por un mismo
autor o grupo de trabajo en toda la Peninsula a lo
largo de todo el lapso temporal considerado. Ello
supone que el criterio a la hora de definir especies
es coherente a lo largo del tiempo y el espacio con-
siderado dentro de los distintos grupos. No ocurre
lo mismo a la hora de comparar entre taxa, es decir,
los criterios a la hora de definir especies en los dife-
rentes grupos no son comparables pero, en este sen-
tido, el empleo de géneros no soluciona el proble-
ma dado que su definicion tambien es arbitraria,
incluso mas marcadamente a este nivel. En este
sentido, el problema derivado del empleo de espe-
cies como unidades se circunscribe al reconoci-
miento de la variacion intraespecifica frente a la
interespecifica mientras que el caso de los géneros
su definicion es completamente arbitraria, depen-
diendo completamente de grados evolutivos de
dificil definicién e imposibles de comparar entre
los diferentes grupos.

Los estimadores de la diversidad que hemos
empleado han sido:

(c) Sociedad de Amigos del Museo

Nacional de Ciencias Naturales y

Consejo Superior de Investigaciones Cientificas
Licencia Creative Commons 3.0 Espafia (by-nc)

1. El nimero de especies registradas en el con-
junto de la Peninsula Ibérica en cada biozona. Estas
estimaciones pueden considerarse equivalentes a
los inventarios regionales realizados con especies
actuales, aunque difieren por la combinacion de
datos provenientes de un lapso mas o menos largo
de tiempo, en cualquier caso muy superiores a los
planteables para la actualidad. Dado que la dura-
cion temporal de los intervalos considerados (MN
zones) difiere fuertemente entre las distintas biozo-
nas, hemos empleado analisis de regresion para
analizar el efecto de la duracion de la biozona sobre
la riqueza observada. Un aspecto fundamental a
considerar es el relativo al muestreo de cada biozo-
na. Resulta evidente que la acumulacion de yaci-
mientos supone un incremento creciente del cono-
cimiento de la diversidad existente en cada biozona.
La evaluacion del efecto del numero de yacimien-
tos considerados sobre la riqueza estimada se ha
analizado mediante curvas de rarefaccidn, tal y
como se describe mas adelante. Otro factor, rela-
cionado con el anterior, que puede ser relevante es
el concerniente a la heterogeneidad presente en la
Peninsula. Las diferencias ambientales o biogeo-
graficas entre las cuencas muestreadas pueden con-
llevar la existencia de faunas diferentes en ellas.
Este aspecto ha sido ya planteado para la Peninsula
Ibérica por Morales ef al. (1999) entre otros y tiene
como consecuencia diferencias en la riqueza de
especies observada en la Peninsula dependiendo de
las cuencas en las que existe registro. Este efecto se
ha analizado de forma preliminar por medio de
regresiones del numero de especies registradas en
la peninsula frente al nimero de cuencas presentes
en cada biozona.

2. El nimero de especies en yacimientos indivi-
duales. De igual manera que los estimadores prece-
dentes pueden considerarse equivalentes a los inven-
tarios regionales actuales, los calculos de la riqueza
en yacimientos individuales pueden considerarse
equivalentes a estimadores de riquezas locales y
como tales han sido previamente empleadas para
estimar diversas caracteristicas de las comunidades
del pasado (Andrews et al., 1979; Janis et al., 2000;
Rodriguez y Nieto, en preparacion). Distintos facto-
res relacionados con los procesos de formacion de
los yacimientos pueden contribuir a la imprecision
en la estimacion de la riqueza de las comunidades
originales. Por una parte, se puede subestimar el
numero total de especies si el yacimiento contiene
una muestra escasa. Este problema se ha minimiza-
do eligiendo yacimientos con muestras abundantes,
superiores a varios cientos de ejemplares. Por otra
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Tabla 1.— Numero de especies de macromamiferos en las distintas biozonas (MN) del Neogeno de Espafia. MN= Mammal
Neogene, biozona del Neodgeno segun la biocronologia de Mein (1975). Ma= Edad media de la biozona, en millones de afios antes
de la actualidad. Dur.= Duracion de la biozona en millones de afios. Yac.= Numero de yacimientos incluidos dentro de la biozo-
na. Numero de especies total (T) y de ungulados (H) en Espana (Total) y las diferentes cuencas: (1) Ebro; (2) Tajo; (3) Duero; (4)
Calatayud-Teruel; (5) Vallés-Penedés; (6) Levantinas; (7) Béticas.

Table 1.— Number of macromammal species in the Neogene of Spain along the diferent mammalian stages (MN). MN= Mammal
Neogene stage according to Mein (1975). Ma= Age of the mammalian stage, x10° years. Dur.= length of the biozone in megaa-
nuum. Yac.= Number of localities included in the stage. Total number of species (T) and ungulates (H) in all Spain (Total) and the
different Tertiary basins: (1) Ebro; (2) Tajo; (3) Duero; (4) Calatayud-Teruel; (5) Vallés-Penedés; (6) Levantinas; (7) Béticas.

| MN|| Ma||Dur.||Yac.|| Total 1 2 3 4 5 6 7|
17 112275 0.65 10 T 36 1 20 11 11
H 23 1 9 8§ 11
16 3 0.8 4 T 30 22 7 10
H 18 10 7 5
15 3.8 0.8 6 T 24 21 4
H 14 11 4
14 4.75 1.1 7 T 29 28 1
H 21 20 1
13 6.2 1.8 12 T 58 33 34 9
H 34 18 22 9
12 7.65 1.1 12 T 45 44 5
H 21 20 5
11 8.6 0.8 7 T 37 2415 20
H 23 15 11 13
10 9.25 0.5 15 T 51 16 21 34
H 34 7 15 26
9 10.15 1.7 20 T 78 3 27 13 61
H 44 3 14 10 35
7/8 | [11.85 1.3 19 T 55 22 22 29
H 35 13 15 19
6 | [13.85 2.7 15 T 35 2 28 22 2
H 24 2 21 15 2
5 16.1 1.8 26 T 49 12 4 12 1
H 34 9 28 11 1
4 17.5 1 21 T 52 2 18 19 20 21
H 37 2 17 10 20 14
3 19 2 9 T 20 13 12
H 19 12 12
2 21.4 2.8 7 T 28 20 13 3
H 21 14 10 3

parte, diversos procesos tafonémicos (procesos de
fosilizacion) pueden alterar la composicion del yaci-
miento y dar lugar a asociaciones que no son repre-
sentativas de las originales. Asi, por ejemplo, es posi-
ble sobreestimar el niimero de especies coexistentes
si el periodo de tiempo representado en el yacimien-
to contiene cambios en las comunidades de mamife-
ros y, por tanto, es una mezcla de distintas faunas
(“time-averaging”). En este sentido, hemos intentado
incluir yacimientos suficientemente estudiados
desde el punto de vista tafondmico, sin sesgos mar-
cados (por ejemplo en las tallas o grupos representa-
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dos) y cuyas asociaciones puedan considerarse
representativas de las originales, sin mezclas tempo-
rales apreciables. Sin embargo, también se han
incorporado yacimientos con un menor control tafo-
némico para completar el muestreo, en la confianza
de que no existe razén alguna para esperar que los
sesgos tafonomicos difieran de forma sistematica
entre unas biozonas y otras (Janis et al., 2002).

De esta manera, asumiendo que las biozonas
representan periodos donde la fauna mantiene una
relativa estabilidad en su composicion (ver sin
embargo, Azanza et al., 1997), podemos utilizar los
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tres componentes en los que Whittaker (1960) divi-
de la biodiversidad para describir los patrones que
aparecen en cada biozona, teniendo en cuenta que
nos referimos a comunidades durante lapsos prolon-
gados de tiempo, en lugar de a comunidades ecolo-
gicas actuales, es decir, al efecto de una grabacion
frente al de una instantanea. Los componentes de la
biodiversidad enunciados por Whittaker han sido
utilizados para multitud de trabajos utilizando defi-
niciones ad hoc, por lo que su definicion puede ser
confusa, siendo necesario identificar claramente en
cada trabajo cudl es el significado exacto de los tér-
minos aplicados (ver Whittaker et al., 2001 y Koleff
& Gaston, 2002). En este trabajo definimos:

e ordiversidad, o diversidad local, como el nime-
ro de especies que encontramos en un yacimien-
to, asumiendo que son una muestra de la fauna
perteneciente a los diferentes paisajes localiza-
dos alrededor del yacimiento durante el tiempo
en el que este se esta formando.

* diversidad, o diversidad regional, como el
numero total de especies presentes en el inven-
tario de toda la Peninsula durante esa biozona,
asumiendo que es una muestra del tamafio del
pool total de especies ‘disponibles’ para insta-
larse en las comunidades locales a lo largo de la
biozona correspondiente.

B-diversidad, o reemplazo, equivale al recambio
de especies entre los diferentes yacimientos de
cada biozona, relacionando el tamano del pool
de especies ibérico en cada momento con la
riqueza de las comunidades locales representa-
das por los yacimientos.

CURVAS DE RAREFACCION

Como se ha sefialado anteriormente, la riqueza
observada en la Peninsula Ibérica en cada biozo-
na depende del numero de yacimientos registra-
dos. En general, cualquier medida de riqueza,
considerada como un indicador de la cantidad de
especies en una asociacion, depende del tamafio
muestral. Cuanto mayor sea el numero de mues-
tras (nimero de yacimientos en nuestro caso)
mayor sera el nimero de especies registrado,
hasta llegar a la asintota o techo, marcada por el
numero total de especies presentes en el area en
estudio. Con el objeto de determinar el grado de
conocimiento que poseemos del pool total de
especies de cada biozona ()-diversidad), utiliza-
mos curvas de rarefaccion (ejemplos en Wing et
al., 1995; Alroy, 1996). En ellas se relaciona el
hallazgo de especies nuevas para el inventario de
una determinada MN con el nimero de yacimien-
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Tabla 2.— Numero de especies de macromamiferos en los yaci-
mientos de las distintas biozonas (MN) del Nedgeno de Espaia.
MN= Mammal Neogene, biozona del Nedgeno segtin la biocro-
nologia de Mein (1975). Yacimiento= denominacion del yaci-
miento (en orden alfabético dentro de cada biozona). Ma= Edad
media de la biozona, en millones de afos antes de la actualidad.
Cuenca= (1) Ebro; (2) Tajo; (3) Duero; (4) Calatayud-Teruel; (5)
Vallés-Penedés; (6) Levantinas; (7) Béticas. Herb=Numero de
especies de ungulados. Total= Numero de especies total.

Table 2.— Number of macromammal species in selected spa-
nish localities along the diferent mammalian stages (MN) of the
Neogene. MN= Mammal Neogene stage according to Mein
(1975). Ma= Age of the mammalian stage, x10° years.
Yacimiento= Locality name (in alfabetic order). Cuenca= basin
where the locality is placed; (1) Ebro; (2) Tajo; (3) Duero; (4)
Calatayud-Teruel; (5) Vallés-Penedés; (6) Levantinas; (7)
Beticas. Herb=number of ungulate species; Total= total number
of macromamal species.

| MN Ma Herb Total
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Fig. 1.— Riqueza de grandes mamiferos en las distintas biozo-
nas del Neogeno de Espafia. En trama clara: especies de ungu-
lados; trama oscura: resto de macromamiferos; linea continua:
numero de yacimientos en la biozona.

Fig. 1.— Macromammal richness across the Neogene stages in
Spain. Light gray= number of ungulate species; dark gray= rest
of macromammal species; continuous line: number of locali-
ties in each biozone.

tos excavados, asumiendo que estos han actuado
como muestreos de parte de la diversidad presen-
te en ella, a la manera de las trampas o transectos
de la actualidad (curvas de acumulacion de espe-
cies; Soberén & Llorente, 1993; Colwell &
Coddington, 1994; Gotelli & Colwell, 2001). Por
ello, para obtener estas curvas hemos definido
como ‘unidad muestral’ el yacimiento, y como
‘esfuerzo de muestreo’, el nimero de yacimientos
excavados en cada biozona (MN). La pendiente
de la curva en cada punto es la tasa de encuentro
de especies por yacimiento nuevo, una medida
indirecta de la calidad del inventario. Cuanto
menor sea la pendiente tras incorporar todos los
yacimientos, mas dificil es que un nuevo yaci-
miento aflada especies no registradas en la biozo-
na. Como la forma de esta curva varia en funcion
del orden en que se introduzcan las ‘muestras’,
aleatorizamos previamente 50 veces este orden de
entrada para obtener una curva de rarefaccion
‘ideal’, suavizada, mediante el programa
EstimateS 6.0 (Colwell, 2000), en un procedi-
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miento similar al bootstrap (remuestreo) utilizado
por Wing et al. (1995). Después, para determinar
la pendiente en el ultimo yacimiento incluido,
ajustamos una funcién de Clench a la relacion
entre el nimero de especies inventariadas y el de
yacimientos en cada biozona:

Sy, = (a- )1+ - )]

donde S es el numero de especies encontrado por
yacimiento (y); a y b son los parametros de la fun-
cion, que se ajustaron a los datos de cada curva
mediante un método de Simplex & Quasi-Newton
(StatSoft, 2001). La pendiente (primera derivada)
de esta curva en cada punto es:

T = al(1+(b x y)*)

donde r  es la pendiente de la curva para un esfuer-
zo de muestreo y. Cuando y es el nimero total de
yacimientos conocidos hasta la fecha en esa MN, el
valor de la pendiente es la tasa actual de incorpora-
cion de nuevas especies a su inventario.

Resultados

DIVERSIDAD DURANTE EL NEOGENO

El estudio por biozonas de la diversidad total de
especies muestra un patréon caracterizado por un
aumento de la riqueza de especies a finales del
Mioceno inferior, aproximadamente hace 17,5
millones de afios (tabla 1; figura 1). Los valores
altos en el numero de especies registradas se man-
tienen hasta el final del Mioceno tardio y comienzos
del Plioceno, cuando se registra un fuerte descenso.
Dentro de este patron general se observan diversas
variaciones puntuales, fundamentalmente un des-
censo marcado de la diversidad durante la biozona
MN 3 (19 Ma), seguido de un periodo de alta diver-
sidad durante la MN 4 (17,5 Ma). Tras este pico no
se registra otro descenso hasta la MN 6 (13,85 Ma),
seguido de un fuerte ascenso con cenit en la MN 9
(10,15 Ma), cuando se registran los maximos valo-
res de todo el Nedgeno. Posteriormente se registra
un descenso de la diversidad, interrumpido por un
fuerte incremento durante la MN 13 (5,7 Ma). A
finales del Plioceno (MN 17, 2,3 Ma.) se registra un
leve aumento de la diversidad aunque sin alcanzar
cotas similares a las observadas durante el Mioceno.

La y-diversidad (es decir, en el conjunto de la
Peninsula) de ungulados en las distintas biozonas
sigue un patréon muy similar, marcado por un menor
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Fig. 2.— Variaciones en la abundancia de especies de ungulados (arriba) y total (abajo) en yacimientos seleccionados del Nedgeno
de Espaiia (datos en tabla 2). La linea discontinua corresponde al maximo de especies en comunidades actuales no tropicales.

Fig. 2.— Changes in ungulate (up) and total (down) species abundance in selected localities of the spanish Neogene (data in table

2). Discontinuous lines corresponds to the maximum number of species in recent non-tropical communities.
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Fig. 3.— Relacion entre la riqueza de especies y el nimero de
yacimientos de las diferentes biozonas (R= 0.72, p< 0.002).

Fig. 3.— Biplot of species richness and number of sites in the
stages considered (R= 0.72, p< 0.002).
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Fig. 4— Curvas de rarefaccion de las 15 biozonas (ver Tabla
3). El orden de entrada de los individuos en cada curva ha sido
aleatorizado 50 veces. Linea continua: MNs con valores fina-
les de pendiente entre 1y 2; linea discontinua, entre 2 y 3; linea
de puntos, mas de 3.

Fig. 4— Rarefaction curves for the 15 stages (see table 3). The
order of incussion of the indivuduals in the curve has been ran-
domized 50 times. Continuous line: stages with slope values
between 1 and 2; dashed line: slope values between 2 and 3;
dotted line: slope values over 3.
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Tabla 3.— Curvas de rarefaccion de las 15 biozonas (ver Figura
4). Spp es el numero de especies descubiertas, e Y el de yaci-
mientos excavados; @ y b son los parametros de la funcion de
Clench ajustada a cada curva; r | es el valor de la pendiente en
el ultimo yacimiento; S  es la asintota predicha por la ecuacion
de Clench. Todos los ajustes a la ecuacion de Clench tuvieron
porcentajes de varianza explicados superiores al 99%.

Table 3.— Rarefaction curves of the considered stages (see
figure 4). Spp corresponds to the number of recorded species; Y
to the number of localities; a and b are the parameters of the
Clench function adjusted to each curve; T is the slope value at
the last site of the curve; S is the predicted asimptote of the
curve as predicted by the Clench function. All Clench functions
adjustments have explained variance percentages over the 99%.

Biozonas Spp Y a b o S(y)

MN2 28 7 6.172 0.074 486  83.28
MN3 18 9 4.221 0.125 1.86  33.79
MN4 43 21 5.050 0.074 1.49  68.55
MNS5S 50 26 3.918 0.041 1.83  95.26
MN6 34 15 7.097 0.142 1.28 4991
MN7/8 54 19 5.330 0.052 2.68 101.69
MN9 76 19 12.699 0.118 2.11 107.67
MN10 59 15 7.558 0.063  4.02 120.78
MNI11 34 7 17.114 0371 220 46.07
MNI12 46 12 10.821 0.156 240  69.30
MN13 50 12 9.604 0.109  3.53 87.80
MN14 25 7 8.156 0.184  3.07 4432
MNI15 24 6 6.058 0.091 466  66.38
MN16 29 4 10.362 0.112  8.64 92.70
MN17 35 10 6.162 0.075 394 8194

incremento en el numero de especies durante el
Mioceno medio (figura 1). De manera similar, la
diversidad registrada en la biozona MN 9 (10 Ma)
no destaca respecto a la registrada en otros momen-
tos del Neogeno, enmarcandose dentro de un nivel
mas homogéneo a lo largo de todo el Neodgeno.
Igualmente a lo observado en la y-diversidad total,
el final del Mioceno y comienzo del Plioceno mar-
can un descenso de la y-diversidad de ungulados
por debajo de los valores registrados durante el
Mioceno. Esta tendencia se rompe al final del
Plioceno (MN 16 y 17) con un aumento gradual del
numero de especies.

El célculo de la diversidad en yacimientos indivi-
duales (o-diversidad) también coincide de forma
general con lo observado en los analisis de riqueza
peninsular en las biozonas (tabla 2; figura 2). Asi,
desde un inicial descenso durante la MN 3, se obser-
va un aumento general de la a-diversidad a partir de
la MN 4 (17,5 Ma), que se mantiene hasta el final del
Mioceno. De igual manera, se observa un maximo
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Fig. 5.— Relacion entre la riqueza de especies y el numero
de cuencas con registro conocido en las diferentes biozonas
(R=0.504, p< 0.056).

Fig. 5.— Biplot of species richness and number of basins with
known record in the stages considered (R= 0.504, p< 0.056).

de la riqueza de especies durante la MN 9 (10 Ma) y
un descenso importante durante el final del Mioceno
hasta el Plioceno, con un descenso marcado durante
las MN 10 y 11 (9-8 Ma). El patron observado en el
numero de ungulados por yacimiento es asimismo
similar, con una homogeneidad marcada a lo largo
de todo el registro, solo interrumpida por los descen-
sos registrados en el niimero de especies durante la
MN 3 y al final del Mioceno ( a partir de 5-6 Ma).

EFECTOS DEL MUESTREO SOBRE LOS VALORES OBSER-
VADOS DE RIQUEZA

La estrecha relacion existente entre el niimero
de yacimientos y la diversidad de cada biozona se
aprecia en la figura 3. Las curvas de rarefaccion de
las 15 biozonas (Figura 4) indican que en todos los
casos aun queda gran parte de la fauna fosil por
descubrir y que las estimas de riqueza total de espe-
cies en cada biozona no son aun suficientemente
precisas, siendo necesarias pendientes mas bajas
(inferiores a 0.01; ver discusion en Hortal & Lobo,
2002). Asi, ninguna biozona alcanz6 pendientes
inferiores a 1 (Tabla 3; figura 4), que indican una
aproximacidon a un muestreo suficiente, en que
todas las especies presentes han sido descubiertas.
Sin embargo, cuatro MNs (3, 4, 5 y 6) presentaron
valores mas bajos, entre 1 y 2, y otras cuatro entre
2y 3 (MNs 7/8,9, 11, 12). En estas biozonas, con
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Fig. 6— Relacion entre riqueza especifica y duracion (en millo-
nes de afios) de las diferentes biozonas (R=-0.044; p< 0.877).

Fig. 6.— Biplot of species richness and length (in megannum)
of the different stages (R=-0.044; p<0.877).

un numero relativamente pequefio de nuevos yaci-
mientos se alcanzaria un nivel aceptable de fiabili-
dad en el inventario. Ademas, si es posible discri-
minar estas ultimas MNs en dos grandes grupos,
definidos precisamente por sus pendientes. Las
cuatro primeras, con pendientes menores de dos,
son sensiblemente mas pobres que las cuatro del
segundo, por lo que con menor cantidad de yaci-
mientos han alcanzado pendientes menores. Entre
las biozonas con un muestreo mas insuficiente se
situan las MN 2, 10, 15, 16 y 17 cuyas curvas no
presentan ningun atisbo de aproximacion a la asin-
tota, tal y como demuestra la pendiente del ultimo
tramo de la curva de rarefaccion. Entre ambos
extremos se situan varias biozonas con valores de la
pendiente altos pero mas proximos a valores acep-
tables (MN 13 y 14).

Otro aspecto importante es la relacion existente
entre la abundancia de especies y el nimero de
cuencas donde se dispone de registro en cada bio-
zona. En la figura 5 se puede observar que existe
una tendencia (R=0.504, p<0.056) al aumento en el
numero de especies registradas en cada biozona con
el aumento del nimero de cuencas con registro,
aunque sin alcanzar niveles estadisticamente signi-
ficativos (p>0.05). La relacion entre riqueza y
nimero de cuencas es, sin embargo, compleja dado
que las diferencias entre las cuencas varian de unas
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biozonas a otras, con momentos de mayor homoge-
neidad en el conjunto de la Peninsula y con otros
momentos mas heterogéneos.

Un tultimo factor que puede afectar a los valores
de riqueza obtenidos en cada biozona es la dura-
cion temporal de la misma. Por analogia con los
fenomenos de “time-averaging” en yacimientos
individuales, podria esperarse un aumento de la
diversidad con el incremento del lapso temporal
cubierto por las biozonas. Sin embargo, como se
aprecia en la figura 6, se observa que no existe tal
relacion (R=-0.004, p<0.877). Existe un motivo
evidente para esta falta de correlacion: las MN son
biozonas definidas como lapsos temporales con
una fauna de mamiferos comun, de tal forma que
la existencia de cambios en las faunas incluidas en
una misma biozona de acuerdo con un gradiente
temporal llevaria a la subdivision de la biozona en
nuevas biozonas.

Discusion

Los resultados obtenidos muestran importan-
tes cambios en el nimero de especies de macro-
mamiferos registrados en la Peninsula Ibérica
durante las distintas biozonas del Nedgeno (tabla
1). Los momentos de mayor riqueza como la bio-
zona MN 9 (aprox. 10 Ma) presentan valores 5
veces mayores que la riqueza registrada en los
periodos mas pobres como la MN 3 (aprox. 19
Ma). Sin embargo, estos resultados han de ser
considerados con cautela. La relacion observada
entre el nimero de especies registradas y el
numero de yacimientos en las biozonas (R=0.745,
p<0.002; figura 3) y los valores de las curvas de
rarefaccion (tabla 3) sugieren que las diferencias
de riqueza observadas pueden ser consecuencia,
al menos parcialmente, de diferencias en la cali-
dad del registro, en forma del numero de yaci-
mientos conocidos.

Los andlisis de rarefaccion indican claramente
que so6lo una parte minoritaria de las biozonas
puede considerarse suficientemente muestreada.
Pero incluso las biozonas donde las curvas presen-
tan valores terminales de la pendiente relativamen-
te bajos, mas proximos a la asintota, la riqueza
observada ha de ser considerada con cierta cautela,
por cuanto en algunos casos el nimero de yaci-
mientos y la representacion espacial de la
Peninsula cubierta por los mismos es baja. La asin-
tota de una curva de acumulacion de especies tan
solo indica el total de especies que estamos mues-
treando. Si nuestro muestreo en una biozona deter-
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minada (los datos de yacimientos con que conta-
mos) esta sesgado, ecologica o espacialmente, no
recogemos toda la variabilidad de la diversidad de
mamiferos presente en el area total de la Peninsula
y las curvas alcanzaran antes la asintota pero solo
haran referencia al area o ambiente que hemos
muestreado. Tal es el caso de la MN 3, la MN 6 y
la MN 11, todas ellas con un numero yacimientos
reducido (7 en el caso de la MN 11 y 9 en la MN
3), repartidos en pocas cuencas y, por tanto, con
falta de representacion de faunas potencialmente
distintas. La importancia de la heterogeneidad
ambiental de Espafa, causada por diferencias
ambientales entre las cuencas, ha sido comentada
previamente en Morales ef al. (1999). Este aspecto
se ve refrendado en nuestro estudio por la tenden-
cia de la riqueza de la Peninsula a aumentar con el
incremento en el nimero de cuencas representadas
en cada biozona (R=0.504, p<0.056). La conse-
cuencia para las curvas de rarefaccion es que bio-
zonas con pocas cuencas representadas pueden
alcanzar valores de la pendiente bajas que solo
reflejan la saturacion de la curva en la estimacion
de la riqueza de especies en las cuencas muestrea-
das, no asi al total de la riqueza presente en el area
total de la Peninsula.

VARIACIONES TEMPORALES EN LAS FAUNAS

El Neodgeno se inicia aproximadamente hace 23
millones de afios, con un brusco cambio climatico
de breve duracion denominado el “Miocene event”
(Zachos et al., 2001). Europa Occidental se encuen-
tra en este momento conectada a Asia Unicamente
por su parte mas meridional y estd completamente
aislada de Africa. En Espafa se registra un periodo
de baja riqueza de especies durante las MN 2 y 3
(entre aproximandamente 23 y 18 Ma). Las curvas
de rarefaccion indican que la primera de estas bio-
zonas carece de un registro suficientemente com-
pleto mientras que la MN 3 si estd mas o menos
bien muestreada. Como se ha comentado previa-
mente, los valores de la curva de rarefaccion obte-
nidos en la MN 3 pueden considerarse, hasta cierto
punto, artificiales, lo cual se ve refrendado por el
hecho de que apenas si se cuenta con registro de
carnivoros (1 especie, ver Fraile et al., 1997). Sin
embargo, todo ello no debe oscurecer el hecho de
que se trata de un periodo de relativa baja riqueza.
Tanto la riqueza de especies total como la de ungu-
lados es, en estos dos periodos, muy inferior a la
registrada durante el Mioceno medio y superior
(17,5 a 5 Ma). Tambien es inferior la riqueza de las
comunidades individuales aunque en este caso las
diferencias son menores. Estos valores solo pueden
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considerarse preliminares en la MN 3 dada la
carencia de yacimientos suficientemente muestrea-
dos. La fauna de estos primeros periodos del
Mioceno es una continuacion de las faunas existen-
tes en el Oligoceno, aunque la falta de registro de
este ultimo periodo en la peninsula impide asegurar
esta afirmacion. La fauna conocida esta dominada
por los rumiantes prepecora (sin apéndices cranea-
les) que se encuentran en plena radiacion, junto con
un reducido numero de especies de rinocerontes y
suidos. Los carnivoros se encuentran dominados
por formas de canidos y ursidos muy primitivos
(Fraile et al., 1997) a los que se une un félido pri-
mitivo, Pseudaelurus, al final de la MN 2 (Alcala et
al., 1990). Estas faunas estan, en algunos casos, en
declive y el aislamiento parcial de Europa occiden-
tal (Rogl, 1999) no permite un intercambio fluido
con regiones vecinas. Existe, no obstante, cierta
comunicacion con Asia desde donde llegan los pri-
meros girafoideos, representados por el género
Teruelia (Moya-Sola & Agusti, 1990).

Ya en la biozona MN 3 llega un inmigrante de
origen norteamericano que ha atravesado toda Asia
para llegar a Europa, el équido Anchitherium
(Thenius, 1972), que caracterizara las faunas euro-
peas hasta el Mioceno superior (11 Ma). Junto con
este caballo tridactilo aparecen en Espafia los pri-
meros ciervos y paleomericidos (un grupo de
rumiantes con apéndices craneales en los frontales
y el occipital) fruto de la radiacion Prepecora regis-
trada en la biozona anterior (Azanza et al., 1997,
Agusti, 1999). La MN 3 permite reconocer un feno-
meno que serd general en Espaia a lo largo de gran
parte del Nedgeno: la diferenciacion ecoldgica
entre las cuencas orientales costeras (Vallés-
Penedés y Levantinas) frente a las interiores (Tajo y
Calatayud-Teruel, principalmente) (Agusti, 1999).
Las primeras tendran una influencia europea mas
marcada y un ambiente mas humedo y forestal
mientras que las interiores seran mas aridas por
norma general.

La biozona MN4, hace aproximadamente 17,5
Ma, marca el primer cambio fuerte en la riqueza de
especies. Durante el millon de afios cubierto por
esta biozona, el numero total de especies registra-
das en la Peninsula practicamente se duplica aun-
que la riqueza en los yacimientos individuales no
supera en mucho la existente en los yacimientos del
comienzo del Mioceno (MN 2). En conjunto, la
MN 4 supone, en lo referente a los macromamife-
ros, el cambio de las faunas arcaicas del Oligoceno
por las faunas propias del Mioceno. Se registran
por primera vez varios taxa de origen africano,
resultado del establecimiento temporal del denomi-
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nado “Gomphotherium landbridge” que comunico
Eurasia con Africa durante un tiempo aun por
determinar (Rogl, 1999). Este cambio geografico,
acaecido durante la MN3 pero cuyos efectos sobre
la fauna se aprecian fundamentalmente en la
Peninsula desde la MN 4, supone la entrada de los
primeros proboscideos (por ello conocido como el
”Proboscidean event”) y bovidos de origen africano
y la reaparicidon de algunos grupos de carnivoros
como los creodontos (un grupo de carnivoros pri-
mitivos, Fraile et al., 1997). Este periodo también
supone la diversificacion de algunos grupos ya pre-
sentes en Europa occidental desde largo tiempo
atras, como los rinocerontes que alcanzan una
diversidad no igualada antes ni después en la
Peninsula (Cerdefio & Nieto, 1995). En conjunto se
aprecia un fuerte aumento de la riqueza peninsular
relacionable con la apertura de vias migratorias de
Europa con Africa, Asia y Norteamérica.

La biozona MN 5 ha recibido clasicamente en
Espafia el nombre de faunas con Hispanotherium
(ver Morales ef al., 1993), en razén del predominio
de este rinoceronte de pequefio tamano. Sus adapta-
ciones corredoras y su dieta pastadora, propias
ambas de habitats abiertos, de tipo sabana, han lle-
vado a proponer un ambiente arido para esta época
(Cerdeno, 1992; Cerdenio & Nieto, 1995). Esta inter-
pretacion se ve confirmada por los datos polinicos
(Sanz de Siria, 1985, 1988, 1994) y la fauna de
micromamiferos (Agusti, 1999). Sin embargo, el
estudio de diversas faunas de yacimientos especial-
mente significativos matiza esta vision (Morales et
al., 1993), incorporando la presencia de habitats bos-
cosos a los habitats abiertos para formar un mosaico
de ambientes. Durante la MN 5 se registra un discre-
to descenso en la riqueza de especies presentes en la
Peninsula, atribuible fundamentalmente a la sustitu-
cion de la diversa fauna de rinocerontes de la biozo-
na anterior por el mencionado Hispanotherium
(Cerdefio y Nieto, 1995) mientras que el resto de la
fauna mantiene su riqueza. En los yacimientos se
observa un ligero descenso en la riqueza total de
especies de dificil interpretacién aunque el numero
de ungulados se mantiene practicamente constante.
Asi, se puede considerar esta biozona como un
periodo de estabilidad tras los fuertes cambios regis-
trados en la biozona anterior, con cambios internos
dentro de distintas lineas como la aparicion de nue-
vas formas de bdvidos, suidos o Micromeryx, un
pequeio artiodactilo que va a estar presente en
Espaiia hasta el Turoliense, hace menos de 9 millo-
nes de anos (Agusti, 1999), asi como la diversifica-
cion de los paleomericidos (un grupo de rumiantes
con apéndices craneales frontales y occipitales).
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Tras el fuerte aumento de la riqueza registrado
anteriormente, la biozona MN 6 (aprox. 16 Ma) es
una época de descenso en la riqueza de especies
presentes en la Peninsula. Sin embargo, este des-
censo puede estar relacionado con un registro mas
limitado, con ausencia de yacimientos significati-
vos en zonas como la cuenca del Vallés-Penedés o
las cuencas levantinas, ambas especialmente ricas
en especies durante la MN 4. De hecho, en esta
época se han descrito un alto nimero de especies
endémicas de una u otra cuenca, por ejemplo en el
caso del género Anchitherium (Sanchez et al.,
1998; ver, sin embargo, Alberdi & Rodriguez,
1999) vy, por tanto, la riqueza de especies podria
incrementarse de forma relevante con la incorpora-
cion de datos de otras cuencas. De forma coheren-
te, la riqueza de especies en los yacimientos se
mantiene en valores similares a los registrados en
las biozonas previas. La MN 6 marca el declive de
algunas formas muy caracteristicas de las biozonas
anteriores (caso de los paleomericidos) y la entrada
de los primeros hiénidos (procedentes de Africa;
Fraile et al., 1997) o los artiodactilos Tethytragus
(Nieto et al., 1997) procedentes de Asia (Agusti,
1999). Asimismo, el caracteristico rinoceronte
Hispanotherium de la biozona anterior es reempla-
zado completamente por nuevas especies de rinoce-
rontes (Cerdefio, 1992) y algo similar ocurre entre
los cérvidos, con la entrada de los primeros
Muntiacinae (Azanza et al., 1997). Se producen,
pues, recambios de cierta importancia, con entrada
de nuevos inmigrantes y una riqueza en los yaci-
mientos que no parece concordar con un periodo de
baja riqueza de especies para el conjunto de la
Peninsula, lo cual corrobora una vez mas la posibi-
lidad de una falta de registro como causa principal
del descenso en la riqueza observada. Sin embargo,
resulta sorprendente que las curvas de rarefaccion
obtenidas sefialen esta biozona como la mejor
muestreada (tabla 3) y con las estimas de la riqueza
mas fiables de todo el registro Neogeno. Aunque
realmente el numero de yacimientos conocidos es
amplio, parece razonable que, tal y como hemos
apuntado anteriormente, la falta de registro de
cuencas significativas como el Vallés-Penedes sea
la responsable de los bajos valores de riqueza y, al
mismo tiempo, de los resultados obtenidos en las
curvas de rarefaccion, al no estar muestreando la
totalidad de la Peninsula.

La ultima biozona del Mioceno medio, corres-
pondiente a la MN 7/8 (aprox. 12 Ma) supone la
continuacion de las faunas registradas anteriormen-
te pero con un aumento en la riqueza a nivel penin-
sular hasta valores similares a las biozonas MN 4 y
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5. Esta diferencia de riqueza con respecto a la bio-
zona anterior podria deberse a la existencia, en esta
biozona, de un buen registro de la cuenca del
Vallés-Penedés. A pesar de ello, también es cierto
que en la MN 7/8 también se registra un aumento
en el nimero de especies por yacimiento (tanto
totales como en nimero de ungulados) que apunta
hacia un aumento de la diversidad a escala local y
peninsular. Como ocurrird a lo largo de todo el
Neogeno, continua la sustitucion en las diferentes
lineas de algunas especies por nuevos inmigrantes.
En esta biozona se produce un fuerte cambio en los
suidos y asimismo dentro de los bovidos, con la
entrada de los primeros representantes de los
Boselaphini que dominaran las faunas de ungula-
dos hasta los 9 millones de afios (final de la MN
10). Una entrada relevante es la del primate
Dryopithecus en la cuenca del Vallés-Penedés aso-
ciado con habitats mas forestados (Morales ef al.,
1999; Agusti, 1999).

El Mioceno superior se inicia en la biozona MN
9, hace 11,2 millones de afios, con la entrada del
équido tridactilo Hipparion (Sen, 1990; Garces et
al., 1997). Este inmigrante procedente de
Norteamérica aprovecha la fuerte regresion marina
acaecida hace aproximadamente 11 millones de
aflos (Haq et al., 1988) para cruzar el estrecho de
Bering como ya hizo anteriormente su predecesor
Anchitherium. Con Hipparion llega una nueva gran
oleada de inmigrantes, registrandose los primeros
verdaderos jirafidos, los grandes félidos machairo-
dontinos, los ursidos modernos (Agusti et al., 1997;
Fraile et al., 1997) y las formas de rinocerontes tipi-
cas del final del Mioceno y el Plioceno (Cerdefio,
1992). Todas estas especies no desplazan a las espe-
cies preexistentes, sino que durante algun tiempo se
afaden dando lugar al periodo de maxima riqueza
del Nedgeno. No obstante, algunas lineas muy
caracteristicas de tiempos anteriores desaparecen
en este momento, como los paleomericidos o los
hemicyonidos, supervivientes del inicio del
Mioceno. Como ya ocurriese en el aumento regis-
trado durante la MN 4, se superponen dos circus-
tancias en el fuerte aumento de la riqueza regional
de la Peninsula, por una parte, la apertura de vias
migratorias y por otro una fuerte diferencia
ambiental entre las cuencas, con la cuenca del
Vallés-Penedés fuertemente segregada respecto al
resto de las cuencas (Morales et al., 1999). Resulta
notable la abundancia de taxa propios de ambientes
huimedos y calidos, tales como los tapires o los pri-
mates que han llevado a diversos autores a proponer
un periodo de condiciones tropicales en Espaiia, en
fuerte contraste con el deterioro climatico registra-
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do a nivel global con el establecimiento del casque-
te polar antartico (Zachos et al., 2001) y el aumen-
to de aridez inferido para la Europa meridional en
este mismo periodo (Jernvall & Fortelius, 2002). La
Peninsula parece haberse convertido en un refugio
de las faunas mas tropicales, con los maximos de
riqueza de especies por yacimiento registrandose
también en esta biozona.

La biozona MN 10 (9,5 a 9 Ma) mantiene un
registro similar al observado en la biozona anterior
aunque con un peor muestreo de la riqueza regional
como muestran las cuervas de rarefaccion. En esta
biozona se aprecia una disminucion de la riqueza
peninsular que pudiera estar causada por este
menor conocimiento aunque parece reflejar la pau-
latina desaparicion de especies supervivientes del
Mioceno medio, especialmente de aquellas mas
ligadas a habitats boscosos y humedos como los
ciervos muntiacinos (Azanza et al., 1997) y diver-
sas formas de suidos (Made, 1997). Desaparece asi-
mismo la ultima especie de rinoceronte de talla
pequefia (Cerdefio & Nieto, 1995) y nuevas formas
de hiénidos de talla grande, inmigrantes orientales,
reemplazan a las especies previas de pequeia talla
como Protictitherium (Agusti, 1999, ver también
Fraile et al., 1997). La riqueza de especies en los
yacimientos es aun de las mas altas del Neogeno en
lo que respecta a los ungulados, no asi la total, aun-
que es posible que sea debido a falta de datos acer-
ca de los carnivoros de esta época. La MN 10
marca el inicio de un declive de la riqueza de espe-
cies que va a continuarse, de forma irregular, a lo
largo de todo el Mioceno superior y el Plioceno.

La MN 11 marca el inicio de unas nuevas faunas,
mucho mas adaptadas a ambientes aridos y mucho
mas empobrecidas. El registro de esta biozona es
bastante pobre en nimero de yacimientos, que, sin
embargo, estan bien conocidos y repartidos en las
cuencas mas representativas. Ello parece indicar que
el descenso en el nimero de especies presentes en la
Peninsula no estd causado por la falta de registro,
aunque no se puede obviar definitivamente esta
posibilidad, sino que refleja un descenso real de la
riqueza regional o y-diversidad. Asi, la riqueza de
especies por yacimiento, tanto total como de ungu-
lados, también disminuye fuertemente, con asocia-
ciones dominadas por una Unica especie del équido
Hipparion y por el bovido Tragoportax (Morales et
al., 1999). El aumento de la aridez y su efecto sobre
la fauna se aprecia en la definitiva desaparicion de
las especies de ambientes humedos, ya en declive en
la biozona anterior, y por la entrada de una serie res-
tringida de especies fuertemente ligadas a ambientes
mas secos incluso entre los cérvidos, con la entrada
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de formas de Cervinae (Azanza et al., 1997). Esta
biozona ha sido sefialada anteriormente como el
momento de la instauracion de un biotopo de tipo
sabana en toda Europa (Morales & Nieto, 1997).
Una consecuencia de esta extension general de los
ecosistemas abiertos es, ademas de la pérdida de
riqueza comentada, la homogeneidad en la fauna
peninsular, con minimas diferencias en las especies
presentes en las distintas cuencas (Morales et al.,
1999). El efecto de la extension de la sabana se
manifiesta en la siguiente biozona, la MN 12, cuan-
do la riqueza aumenta con la incorporacion de espe-
cies propias de este tipo de ambiente. Los bovidos
antilopinos e hipotraginos aportan el mayor numero
de especies a la fauna peninsular y, junto con los
caballos, son los mas abundantes en numero de indi-
viduos por yacimiento (Nieto ef al., 1997; Agusti,
1999). Este aumento del nimero de especies se
refleja tanto en los yacimientos individuales como
en el conjunto de la Peninsula, a pesar de existir uni-
camente registro de dos cuencas y s6lo una de ellas
bien muestreada.

El final del Mioceno (MN 13; alrededor de 7 a
5,3 Ma) esta marcado por la crisis de salinidad del
Mesiniense, una fuerte regresiéon marina en el
Mediterraneo que implicé la apertura de nuevas vias
de comunicacion con el continente Africano (Agusti
& Lleras, 1996; Agusti, 1999). Fruto de esta comu-
nicacion es la entrada de hipopdtamos, macacos,
félidos modernos (género Felis), camellos y algunos
bovidos asociados a ambientes humedos (Morales y
Nieto, 1997). Todos estos inmigrantes marcan un
aumento del nimero de especies que, sin embargo,
no se ve refrendado por una riqueza alta en los yaci-
mientos. En este sentido, es posible que la diferen-
cia de riqueza presente en la Peninsula entre esta
biozona y la previa MN 12 pueda estar causada por
la presencia de registro en la cuenca levantina,
ausente en la biozona anterior. Este aspecto es difi-
cil de precisar, pero, sin embargo, si permite reco-
nocer una mayor diferencia en las condiciones
ambientales presentes en las cuencas, con la cuenca
levantina mas humeda, como se desprende de la
mayor abundancia de cérvidos y bovinos forestales
frente a la cuenca de Calatayud-Teruel, con una
fauna mas propia de habitats abiertos y predominio
de varias especies de caballos y de los antilopes den-
tro de los artiodactilos.

El Plioceno (entre aproximadamente 5,3 y 1,9
Ma) esta caracterizado por un importante descenso
de la riqueza tanto en los yacimientos como en el
conjunto de la Peninsula. En sus inicios se estable-
ce la morfologia actual del Mediterraneo con la
transgresion pliocena (Rogl, 1999). Desde su ini-
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cio, en la MN 14, se produce la regresion de la
mayor parte de las especies mas ligadas a condicio-
nes humedas como los grandes herbivoros.
Desaparecen asimismo una parte importante de los
carnivoros preexistentes, sustituidos parcialmente
por formas modernas de los géneros Hyaena, Lynx
y Panthera (Fraile et al., 1997). En esta primera
biozona del Plioceno, el nimero de especies en los
yacimientos alcanza valores minimos. La pobreza
del registro en nuestra peninsula durante el
Plioceno puede tener un efecto importante sobre las
estimaciones de la riqueza, como se puede apreciar
en las curvas de rarefaccion (Figura 4). En el caso
de la MN 14, se afiade el hecho de que sdlo se dis-
pone de registro de una cuenca interior, la de
Calatayud-Teruel, de condiciones ambientales tipi-
camente aridas a lo largo del tiempo. Sin embargo,
aun dentro de la misma cuenca, el descenso en el
numero de especies es evidente e importante res-
pecto a tiempos precedentes. En la siguiente biozo-
na (MN 15; 4,2-3,4 Ma) continda el descenso de la
riqueza a pesar de contar con yacimientos en dos
cuencas (una de ellas sin yacimientos bien mues-
treados) y con mayor riqueza de especies en cada
yacimiento. El dominio de las faunas por el antilo-
pe Gazella borbonica indica el aumento paulatino
de la aridez (Morales & Nieto, 1997). Esta tenden-
cia al aumento de la aridez se rompe en la ultima
mitad del Plioceno (biozonas MN 16 y 17; 3,4-1,9
Ma), caracterizada por un cambio en las condicio-
nes ambientales, con descenso de las temperaturas
y establecimiento del casquete polar artico (Zachos
et al., 2001). Se puede considerar este periodo
como de transicion hacia el clima propio del
Pleistoceno. Este cambio se aprecia fundamental-
mente por la entrada de nuevos rumiantes que se
anaden a las empobrecidas faunas precedentes.
Entre los inmigrantes destaca la entrada de cabras,
ovibovinos, el género Cervus y, sobre todo, del
mamut meridional (Morales & Nieto, 1997). El
resultado es una fauna algo mas rica que las prece-
dentes, con yacimientos ligeramente mas ricos que
al inicio del Plioceno, aunque sin aproximarse a los
valores alcanzados en el Mioceno medio y superior.

PATRONES GENERALES DE DIVERSIDAD

Los procesos que producen cambios en los valo-
res de diversidad dependen del enfoque, local o
regional, que utilicemos (ver discusion en Ricklefs
& Schluter, 1993). En el caso de la diversidad local,
los aumentos se pueden producir por dos vias fun-
damentales: 1) desde arriba, mediante el efecto de
procesos biogeograficos, que generan una mayor
diversidad regional debido a la inmigracion de fau-
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nas (a mayor disponibilidad de especies diferentes
en el pool regional, mayor nimero de ellas se
podran asentar en un area determinada); ii) desde
abajo, debido a factores ecologicos locales, como la
productividad del ecosistema, el clima o procesos
de estructuracion de las comunidades. Del mismo
modo, el efecto inverso (generar altos valores de
diversidad regional a partir de efectos a escalas
inferiores) puede ocurrir, a partir de comunidades
locales tanto ricas como pobres. En este caso es la
B-diversidad la responsable de facilitar una gran 7y-
diversidad; los procesos generadores de heteroge-
neidad ambiental, tanto espacial como temporal,
juegan aqui un papel muy importante, permitiendo
el asentamiento en la Peninsula de diferentes fau-
nas, y, por lo tanto, un mayor recambio de especies
entre las diferentes cuencas.

En este sentido, las variaciones de la diversidad
registradas en el Nedgeno pueden resumirse en un
aumento desde su inicio hasta el Mioceno superior,
hace 10 Ma, con dos aumentos importantes en el
inicio del Mioceno hace 18 millones de afios y otra
importante subida hace 11 Ma. Estos aumentos
parecen estar relacionados con un incremento del
pool regional en momentos de intensa migracion
posiblemente causadas por la apertura de rutas
anteriormente cerradas, aunque sea parcialmente.
Este mismo comentario puede aplicarse al aumen-
to de la y-diversidad registrado hace 6 Ma, durante
la MN 13, asociable a la apertura de rutas migrato-
rias debido a la crisis mesiniense y la consiguiente
regresion del Mediterraneo. Desde el maximo
alcanzado se inicia un descenso paulatino con
valores minimos hace 8 Ma y alrededor de los 4
Ma, en ambos casos coincidentes con el estableci-
miento de condiciones aparentemente mas aridas.
En ambos casos, tras el fuerte descenso causado
por el cambio de condiciones ambientales se pro-
duce un cierto repunte en la riqueza cuando se
establecen comunidades mas propias de estas con-
diciones (por ejemplo en la MN 12). La o-diversi-
dad sigue un patrén similar pero con variaciones
menos marcadas, apreciable fundamentalmente en
los analisis con datos de ungulados. Existen, no
obstante, algunas discrepancias en las tendencias
como la registrada al final del Mioceno, hace 6
Ma, cuando se alcanza un punto de elevada -
diversidad con comunidades locales, sin embargo,
empobrecidas respecto al periodo anterior. Esto
implica un elevado recambio de especies que
puede explicarse por una mayor heterogeneidad
ambiental, mientras que la a-diversidad se mantie-
ne baja. Se han propuesto diferentes mecanismos
capaces de producir patrones similares en comuni-
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Fig. 7.— Variaciones en la riqueza de grandes mamiferos en las distintas biozonas del Nedgeno de Espafia comparadas con los
cambios ambientales globales. Curva isotopica del oxigeno segin Zachos et al. (2001). Curva de concentracion del dioxido de

carbono segin Pearson & Palmer (2000).

Fig. 7— Changes in macromammal richness across the Neogene stages in Spain compared to global changes. Oxigen isotope
curve modified from Zachos ef a/ (2001). Carbon dioxide concentration curve based on Pearson & Palmer (2000).

dades actuales, como una reducida productividad
y/o un elevado estrés ambiental (cuyo efecto es
dificil que se produzca sobre las comunidades
muestreadas por un yacimiento durante largos
periodos de tiempo). Sin embargo, recientes anali-
sis sobre los determinantes de la variacion a gran
escala en la riqueza local de especies de mamiferos
realizados con comunidades actuales muestran la
gran importancia de efectos no ambientales (es
decir, historicos y/o biogeograficos sensu lato) en
la diversidad local (J. Hortal, J. Rodriguez, M.
Nieto y J. M. Lobo, datos no publicados). Estos
estudios muestran que la desaparicion de unas
pocas especies del pool regional de Sudamérica
provoca una disminucidon general de la riqueza en
las comunidades locales de la region Neotropical
frente a las de la region Etiopica, que cuenta con
un pool regional similar en niimero, asi como una
superficie y disposicion geografica similar. Esta
disminucion es debida a que los elementos que fal-
tan en Sudamérica son grandes mamiferos, espe-
cies generalistas y de amplia distribucion, presen-
tes, por tanto, en casi todas las comunidades loca-
les. Empobrecimientos similares en el pool regio-
nal producidos en especies de distribucion restrin-
gida no tendrian un efecto marcado sobre el total
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de las comunidades locales, restringiéndose a los
habitats donde se habrian producido dichas extin-
ciones. Por ello, para determinar las causas del
transito entre o y 'y diversidades (es decir, la impor-
tancia de la B-diversidad) es necesario un analisis
mas exhaustivo de la composicion de las comuni-
dades originales y, consecuentemente, de las aso-
ciaciones encontradas en cada yacimiento y los
procesos tanto tafonomicos como de muestreo que
puedan sesgar dichas asociaciones.

La relacion entre los cambios en las faunas de
mamiferos con los cambios climaticos ha sido
demostrada reiteradas veces. Los cambios ambien-
tales globales para el Neogeno se pueden observar
en la figura 7. Presentan un patrén caracterizado
térmicamente por un periodo de altas temperaturas
a comienzos del Mioceno con un maximo entre los
17 y 15 Ma (el denominado optimo climéatico del
Mioceno medio). A partir de este momento se pro-
duce un progresivo enfriamiento del planeta, con
reestablecimiento del Casquete Antartico hace 10
Ma, sélo interrumpido por un periodo de leve
calentamiento a comienzos del Plioceno (5-3 Ma)
antes del fuerte descenso de finales de este periodo
cuando se forma definitivamente el casquete polar
artico (Zachos et al., 2001). Otro pardmetro
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comunmente estimado ha sido la concentracion de
CO,, de gran importancia para la productividad
vegetal. Los recientes estudios realizados por
Pearson & Palmer (2000) muestran un importante
descenso del CO, al inicio del Mioceno y la pre-
sencia de bajas concentraciones durante todo el
Mioceno inferior. Hace aproximadamente 16 Ma se
produce un fuerte incremento seguido por otra no
menos fuerte disminucion de la concentracion del
CO, hasta un minimo en los 14,5 Ma. Desde este
minimo se produce un aumento hasta valores simi-
lares a los observados en el Mioceno inferior que se
mantendran hasta los 9 Ma. En la parte final del
Mioceno se registran altos valores que dan paso, en
el final del Plioceno a un nuevo descenso en la con-
centracion de CO,, hasta valores similares a los del
inicio del Mioceno y el Mioceno superior. La rela-
cion de estos cambios con la riqueza de macroma-
miferos es irregular. En lo que respecta a la tempe-
ratura, se aprecia una cierta coincidencia del 6ptimo
climatico registrado entre 17 y 15 Ma con el primer
fuerte aumento de la riqueza de la Peninsula Ibérica,
tanto a nivel de y—diversidad como en o.-diversidad.
Sin embargo, el subsiguiente descenso de la tempe-
ratura hasta los 10 millones de afios no coincide con
un patréon de cambio asimilable en la fauna, como
tampoco los restantes cambios presentes. Solo al
final del Plioceno, la entrada de las faunas de clima
frio que caracterizara al Pleistoceno refleja de
manera fiel el fuerte descenso de la temperatura
registrado globalmente (Zachos et al., 2001). En lo
que respecta a los cambios en la concentracion de
CO, si parece haber una relacion mas directa con la
riqueza de mamiferos (figura 7). El incremento
registrado en la riqueza por yacimientos (local) y en
el conjunto de la Peninsula (regional) hace 17 Ma
coincide a grandes rasgos con el aumento de con-
centracion de CO, registrado por Pearson & Palmer
(2000), al igual que el descenso siguiente coincide
con una menor riqueza regional (aunque no local)
en la biozona MN 6 (hace 14 Ma). Algo similar se
observa en el Mioceno superior, con aumentos y
disminuciones coincidiendo de forma general. Asi,
el incremento de la riqueza regional y local regis-
trado hace 11 Ma coincide con un periodo de nive-
les altos de CO, y el subsiguiente descenso coinci-
de con un minimo, aunque no marcado, en la con-
centracion del CO,. Finalmente la riqueza regional
registrada al final del Mioceno coincide con un
maximo de CO, atmosférico seguido por un impor-
tante descenso también apreciable en la fauna.

Un aspecto especialmente relevante de los patro-
nes obtenidos es la presencia de un periodo de eleva-
da o-diversidad entre los 12 y los 6 Ma para los
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ungulados y mas restringido, entre 10 y 8 Ma, para
el conjunto de los macromamiferos (figura 2). En
ambos casos, la riqueza local de especies observada
en los yacimientos supera los maximos observados
en comunidades actuales de latitudes no tropicales
(datos en Rodriguez y Nieto, en preparacién). Estas
comparaciones son, por supuesto, preliminares por
cuanto las comunidades actuales pueden estar (y de
hecho en muchos casos lo estan) empobrecidas por
efectos antropicos y las faunas de yacimientos indi-
viduales como estimadores de la «-diversidad pue-
den estar fuertemente sesgadas tafondmicamente.
Sin embargo, todo ello no debe oscurecer el hecho de
que durante el Mioceno medio y el inicio del
Mioceno superior se registran una serie de faunas de
alta riqueza local. Tal y como hemos comentado
anteriormente, dos aspectos parecen determinar la
diversidad: procesos biogeograficos y factores
ambientales. De entre estos ultimos, la productividad
ha sido sefialada como uno de los principales facto-
res en las comunidades actuales (Rosenzweig, 1995)
y en las fosiles (Janis et al., 2000 y 2002). Los resul-
tados obtenidos son, hasta cierto punto, corcondan-
tes con los presentados por Janis et al. (2000, 2002)
para los ungulados de la region de Nebraska (U.S.A.)
aunque el maximo de diversidad se alcanza antes en
Norteamérica (Mioceno inferior y medio; 15 y 12
Ma). La interpretacion de las faunas llevo a Janis et
al. (2000, 2002) a proponer un periodo global de alta
productividad, ligado a un aumento en la concentra-
cién de CO,, durante el Mioceno inferior y medio.
Esta posibilidad se ve apoyada en lo referente a las
faunas espafolas por la correlacion, previamente
comentada, entre los momentos de maxima diversi-
dad y concentraciones altas de CO,. Sin embargo, el
diacronismo de los maximos presentes en Espafia y
Norteamérica parece contradecir el caracter global
del proceso, tal y como lo proponen Janis y colabo-
radores (op. cit.), apuntado hacia factores no globa-
les, como los que produjeron la expansién de los
ecosistemas herbaceos en las distintas partes del
mundo (Janis, 1984).

Conclusiones

Los analisis realizados el presente trabajo mues-
tran cambios importantes en la riqueza local (-
diversidad) y regional (y-diversidad) a lo largo del
registro ibérico del Neodgeno. La interpretacion de
estos cambios ha de llevarse a cabo con cautela
dado que, como se ha demostrado, una parte impor-
tante de la variabilidad observada en la riqueza
regional esta causada por diferencias en el mues-
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treo, tanto en la cantidad de yacimientos estudiados
(v su calidad) -como se demuestra en las curvas de
rarefaccidn- como por diferencias en el area con
registro conocido en las distintas biozonas. Los
analisis que se han realizado, hasta cierto punto
preliminares, indican la necesidad de profundizar
en el modo de cuantificar de la diversidad del pasa-
do, analizando en detalle los efectos de las diferen-
cias en el muestreo, tanto a nivel de yacimientos
como de areas incluidas.

Al analizar el registro del Neogeno en la
Peninsula, teniendo en cuenta las limitaciones sefa-
ladas anteriormente, se aprecia la existencia de un
patron general, hasta cierto punto paralelo, en los
cambios de la riqueza local y peninsular, con valo-
res altos durante el final del Mioceno medio y el
inicio del Mioceno superior (entre 12 a 6 Ma. con
cénit entre 10 y 8 Ma), y valores mas bajos durante
el Mioceno inferior y el final del Mioceno y el
Plioceno. A pesar de esta coincidencia general, los
cambios en ambas propiedades presentan diferen-
cias muy marcadas. La riqueza general de la
Peninsula (y-diversidad) presenta tres momentos de
fuerte aumento localizados en las MN 4, 10 y 13
todos ellos coincidentes con eventos geograficos
que posibilitan la entrada de nuevos elementos fau-
nisticos que se unen a los previamente registrados.
Estos cambios, sin embargo, no tienen su corres-
pondencia temporal en la o-diversidad (riqueza
local), cuyos valores no parecen depender directa-
mente de dichos cambios. Los cambios de la rique-
za local de especies son mas dificilmente interpre-
tables, pudiendo estar relacionados con cambios en
la productividad primaria (ligados a cambios en la
concentracion de CO, atmosférico) aunque también
pueden depender de la riqueza peninsular que cons-
tituye su pool regional.

Asimismo, el presente estudio muestra una
importante disparidad entre las faunas de las dife-
rentes cuencas registradas en la Peninsula, funda-
mentalmente entre las cuencas costeras (Vallés-
Penedés y Levantinas) frente a las interiores (Tajo
y Calatayud-Teruel). Esta heterogeneidad espa-
cial, previamente apuntada por Morales ef al.
(1999) y Agusti (1999), esta causada por diferen-
cias ambientales mas o menos acusadas en las dis-
tintas biozonas.
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