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A mis hermanos que 
siempre me han apoyado.

		

	
		
			Prólogo

			Este libro trata sobre animales que existieron hace millones de años, pero no es solo una obra de paleontología. En realidad, el autor nos acompaña en un recorrido por muchos de los aspectos relacionados con esa disciplina científica, desde las expediciones más increíbles hasta las salas de los museos, desde la mitología y las leyendas de civilizaciones desaparecidas hasta los descubrimientos realizados por los investigadores más célebres durante los últimos dos siglos. 

			Esta es una obra que no va dirigida solo al público especializado, aunque este también podrá disfrutar del rigor científico que demanda un trabajo de este tipo. Es un ensayo de carácter divulgativo cuyo contenido se expone de una forma que no deja indiferente al lector. Me atrevería a decir que quizás sea la primera vez que un solo libro reúne tal cantidad de datos y explicaciones en torno al tema del gigantismo animal centrado en muchos de los mamíferos más grandes que han poblado nuestro planeta a lo largo de los tiempos geológicos. Además, el libro se centra especialmente en aquellas especies que desaparecieron hace millones de años sin dejar descendencia evolutiva, es decir, los que resultan más raros a ojos del público y, en ocasiones, de apariencia monstruosa.

			El autor no pretende en ningún momento tratar sobre todos los grupos de mamíferos que en su día tuvieron representantes de gran tamaño y, de hecho, advierte de ello al lector. El libro no es un compendio exhaustivo de mamíferos extintos, que coloquialmente pudiéramos calificar de gigantes, pero sí presenta una selección muy significativa y acertada, cuyo objetivo es dar a conocer el origen y consecuencias del aumento de tamaño en elementos faunísticos concretos aportados por el registro fósil en distintas partes del planeta. 

			El hilo conductor de esta obra es el gigantismo, no solo desde el punto de vista de la descripción de las especies que fueron más grandes, sino también desde el análisis de los aspectos anatómicos, fisiológicos, ecológicos y biogeográficos que permitieron que a muchos mamíferos alcanzar gran tamaño como parte de su éxito evolutivo. 

			Es una obra muy ilustrativa y recomendable sobre una problemática en la que los paleobiólogos vienen trabajando desde que comenzaron a desarrollarse las ciencias del pasado, que no va a dejar indiferente al lector. 

			Bienvenido Martínez-Navarro

		

	
		
			Sobre este libro

			A lo largo de la historia de nuestro planeta la cantidad y diversidad de los mamíferos de gran tamaño es muy elevada, por lo que sería pretencioso querer tratar de todos ellos en un solo libro. Así, para analizar el aumento de tamaño en los mamíferos a lo largo de este texto nos centraremos en una serie de grupos taxonómicos cuyos restos fósiles proceden de los depósitos sedimentarios de la era Cenozoica, principalmente a los del Paleógeno y primera mitad del Neógeno. Esta elección puede resultar especialmente interesante dado que tales mamíferos suelen ser menos conocidos por el público, además de que muchos de ellos no dejaron descendientes que pudiéramos observar hoy día y los que sí lo hicieron están representados por taxones cuyas características difieren mucho de las de sus antepasados. Debido a esto no trataré específicamente sobre los taxones de mamíferos más grandes que vivieron durante los periodos Plioceno y Pleistoceno, a pesar de que muchos de ellos suelen ocupar un lugar destacado en numerosas obras divulgativas. Muchos de estos animales formaron parte de las megafaunas que acompañaron a nuestros ancestros desde sus orígenes africanos y que curiosamente desaparecieron conforme los humanos modernos se fueron expandiendo por todo el planeta.

			Los taxones de mamíferos de los que trato solo son una representación de todos los que alcanzaron gran tamaño a lo largo del planeta durante el periodo temporal seleccionado y, aunque algunos de ellos no destacan por su envergadura, todos son parte fundamental de la argumentación que expongo. Así, por ejemplo, trato sobre los representantes más grandes de grupos que como proboscídeos y xenartros vivieron después del mencionado periodo temporal, porque sus primeras formas de gran tamaño se originaron en la primera mitad del Neógeno. Por el contrario, no trato específicamente sobre los grandes rinoceróntidos modernos a pesar de que entre sus antepasados estuvieron los gigantescos baluquiterios, como tampoco trato por igual de todas las familias de artiodáctilos y perisodáctilos que han existido (solo las de los jabalíes y los hipopótamos), aunque sí explico la relación entre el tamaño y los modos de digestión haciendo énfasis en los rumiantes. Además, en la medida de lo posible he procurado incluir a los grupos y taxones de grandes mamíferos más conocidos por los aficionados a la paleontología y —por qué no decirlo— a los que para mí representan mayor interés en muchos sentidos.

			Por último, quiero señalar que con este libro no pretendo exponerle al lector de manera exhaustiva la historiografía de la paleontología de mamíferos, tampoco darle una descripción detallada de todos los taxones a los que me refiero en el texto y mucho menos explicarle pormenorizadamente sus respectivas filogenias. Mi intención es explicarle al lector los procesos evolutivos que bajo determinadas condiciones ecológicas condujeron al aumento de tamaño corporal en muchos taxones de mamíferos extintos, así como proporcionarle el contexto histórico y científico de algunos de los descubrimientos de los fósiles de mamíferos más grandes, aportando también algunos aspectos curiosos relativos a la influencia cultural derivada de tales hallazgos a lo largo de la Historia.

		

	
		
			A modo de introducción

			Los seres humanos siempre hemos sentido una mezcla de admiración y temor por los animales gigantes y de apariencia monstruosa que habitaron nuestro planeta en la denominada prehistoria. Los dinosaurios y sus parientes siempre han encabezado la lista de este tipo de seres, pero tras su desaparición los mamíferos ocuparon su lugar y muchos de ellos también fueron animales enormes de aspecto extraño. En este libro se trata de sobre mamíferos prehistóricos gigantes y se describe cómo, durante los dos últimos siglos, los paleontólogos han mostrado a muchos de ellos.

			Cuando hablamos de prehistoria nos estamos refiriendo al periodo de tiempo transcurrido en nuestro planeta con anterioridad al de la historia humana y generalmente pensamos que el aspecto de los animales de entonces era muy diferente al de los actuales. Solemos imaginarlos campando a sus anchas por paisajes de aspecto salvaje y más o menos inquietante, acechados por innumerables peligros que parecen estar esperando una oportunidad para hacerles desaparecer. Pero dejando a un lado este escenario imaginario lo que me llama la atención por encima de todo es el hecho de que a los animales prehistóricos los asociamos de manera recurrente a dos calificativos que han quedado como parte de la imagen que de ellos tiene la mayoría del público en general: muchos de ellos son gigantescos y monstruosos.

			La vida animal lleva cientos de millones de años abriéndose paso en nuestro planeta y ha evolucionado dando lugar a una variedad innumerable de formas y tamaños que se han adaptado a vivir en todo tipo de condiciones y lugares. Sin duda, durante ese larguísimo periodo de tiempo, la Tierra ha sido habitada por un gran número de animales de dimensiones enormes y aspectos que nos resultan extraños. Estas dos características se aúnan en muchos casos, pero lo cierto es que al revisar las aportaciones del registro fósil nos damos cuenta de que la idea de un mundo prehistórico caracterizado por la presencia de gigantes y monstruos es una interpretación un tanto simplista y parcial de lo que realmente sucedió, pues como es lógico durante un periodo de tiempo tan extenso han debido existir animales de muy diferentes tipos y tamaños.

			A pesar de todo, desde la perspectiva que tenemos del mundo actual y de lo que conocemos del registro fósil, no parece exagerarse demasiado cuando se considera que durante el pasado debieron existir muchos más tipos de animales gigantes y extraños de los que viven actualmente en nuestro planeta. Esta apreciación es ya de por sí un motivo suficiente para que el asunto despierte nuestra curiosidad e interés por conocer a todas aquellas antiguas criaturas y lo cierto es que tanto los paleontólogos como los zoólogos llevamos siglos estudiándolos, dándolos a conocer y asegurándonos de que se les vea como parte del proceso evolutivo de los seres vivos.

			Está científicamente comprobado que la naturaleza ha favorecido que en los depósitos geológicos se preserven mejor los restos fosilizados de los animales más grandes, porque han resistido mejor la acción destructora de los agentes geológicos que actúan durante la formación de las rocas sedimentarias. Los seres humanos llevamos siglos encontrando en el campo todo tipo de fósiles, unos hallazgos que en su mayoría son casuales y que casi siempre han despertado el interés y la curiosidad de quienes han tenido conocimiento de ellos. Hasta que la ciencia comenzó a explicar qué son los fósiles se les solía ver como objetos raros que habían sido producidos por una naturaleza que por desconocerse se consideraba caprichosa.

			Los fósiles más abundantes y por tanto los más recolectados son principalmente de pequeños invertebrados marinos, en su mayor parte caparazones y conchas que por lo general se asemejan mucho a las que aún existen actualmente, mientras que por el contrario los huesos fosilizados de vertebrados son mucho menos abundantes y por tanto más raros de encontrar. Entre estos últimos fósiles aquellos que pertenecen a seres de gran tamaño aparecen casi siempre fragmentados, lo cual dificulta que sean interpretados por quienes carezcan de conocimientos anatómicos especializados. Lo cierto es que muchas veces ni los anatomistas pudieron identificar muchos elementos esqueléticos fósiles de vertebrados hasta que en el siglo XVIII se comenzó a poner en práctica la denominada anatomía comparada, una metodología que permitió interpretar de manera plausible los huesos y fragmentos de los esqueletos de animales extintos, realizando comparaciones con los de animales conocidos, existentes o desaparecidos.

			Hasta la llegada de la anatomía comparada era frecuente dejarse llevar por intuiciones e incluso por la imaginación cuando se interpretaba el hueso fósil de un gran animal y no digamos si se trataba de un cráneo. Esta forma de actuar al margen de la realidad ha sido habitual a lo largo de la Historia, dando lugar a todo tipo de especulaciones y causando que en muchas culturas de la Antigüedad determinados restos fósiles hayan propiciado diversos mitos y leyendas protagonizadas por todo tipo de seres gigantes, los cuales, en realidad, no eran más que el resultado de haber interpretado de manera peculiar algún resto fósil de un animal prehistórico.

			[image: ]

			Figura 1. Una imagen decimonónica que representa un mundo prehistórico violento y que actualmente aún perdura en el imaginario de buena parte de la sociedad. Ilustración realizada por Benjamin Waterhouse Hawkins en 1884.

			Lo cierto es que por mucho que los paleontólogos estudien el pasado de la Tierra y las características de sus habitantes, en la mente de todos esos seres difícilmente dejaran de pertenecer a un Mundo Perdido cuya interpretación —aunque sea parcial— estará inevitablemente relacionada con nuestra imaginación. Por este motivo, desde hace ya más de dos siglos, en las diversas representaciones del mundo prehistórico han ocupado un lugar destacado las interpretaciones de los fósiles atribuidos a los animales de aspecto más peculiar y de mayor tamaño, a los que a menudo se les ha mostrado como seres gigantescos y demasiadas veces con aspecto monstruoso e incluso violento (figura 1). Lo más interesante es que ante esa imagen bizarra del mundo prehistórico, la mayoría del público ha llegado a percibir a aquellos animales como seres cercanos, cuyos restos habían permanecido bajo tierra esperando a ser desenterrados para que nos mostraran el aspecto que tuvieron y nos contaran cómo vivieron.

			Es indiscutible que cuanto más grande es un animal y más extraña es su apariencia más llama nuestra atención, y lo cierto es que a lo largo de la historia de nuestro planeta han existido muchísimos animales así, sobre todo si los comparamos con sus parientes actuales. Es curioso que cuando se trata sobre del enorme tamaño que alcanzaron muchos animales prehistóricos suele pensarse principalmente en los vertebrados, aunque también existieron animales gigantes dentro de casi todos los grupos de invertebrados, especialmente durante la era Primaria o Paleozoico1. Pero lo cierto es que a pesar de la gran cantidad y variedad de animales gigantes que han habitado nuestro planeta los que siempre han despertado más interés han sido los grandes reptiles de la era Secundaria o Mesozoico2, entre los cuales destacan evidentemente los dinosaurios, mientras que han quedado en un segundo puesto los mamíferos gigantes de la era Terciaria o Cenozoico3.

			En animales extinguidos, muchos de los casos de gigantismo más extremo que se han descrito se encuentran sin duda entre los grandes reptiles del Mesozoico, entre los cuales incluyen algunos de los vertebrados fósiles mejor estudiados, a pesar de la complejidad que supone comparar sus características biológicas con las de sus parientes actuales y salvando la dificultad que representa interpretar como vivieron en unos entornos ecológicos tan diferentes de los actuales. Por otro lado, resulta llamativo que precisamente estas dos dificultades sean en gran medida las responsables de que el público en general tienda a considerar a los dinosaurios y sus parientes unos seres en cierta forma especiales, viendo como algo de lo más normal el gigantismo y el extraño aspecto de muchos de ellos. Un buen ejemplo de hasta qué extremo ha llegado esta situación es el hecho de que mucha gente está convencida de que todos los dinosaurios fueron grandes, algo que evidentemente no es cierto.

			Pero resulta que los últimos vertebrados de enorme tamaño que han habitado y aún habitan nuestro planeta no fueron los grandes reptiles del Mesozoico, ya cuando estos desaparecieron hace 65 millones de años (Ma a partir de ahora) algunos de los grupos taxonómicos4 que ocuparon su lugar fueron evolucionando hacia formas de gran tamaño, destacando entre ellos los mamíferos que con el tiempo incluyeron a muchos de los vertebrados más grandes que jamás han existido. En este libro trataremos de ellos desde diversas perspectivas, contando con la ventaja que otorga el hecho de que la mayoría de aquellos animales —a diferencia de los grandes reptiles— habitaron en ecosistemas cuyas condiciones ambientales se asemejaban a las actuales y sus características biológicas fueron relativamente similares a las de sus equivalentes taxonómicos actuales, a los que a veces se parecen sorprendentemente.

			Mentiría si dijese que los dinosaurios no fueron mis animales prehistóricos preferidos durante mi niñez, pero con el paso de los años y conforme fui conociendo a los mamíferos del Terciario, aquellos animales ocuparían el centro de mi interés por la paleontología. Desde entonces he sentido la necesidad de compartir con los demás esta pasión y de ahí surge este libro. Cuando empecé a planificarlo me planteé la posibilidad de ofrecer al lector un panorama general de los vertebrados de mayor tamaño y de aspecto más extraño que habitaron nuestro planeta tras desaparecer los dinosaurios, pero claro aquel enfoque era excesivamente ambicioso y de hecho imposible de llevar a cabo. De todas maneras, ya se han escrito muchos libros tratando sobre los animales más grandes que habitaron la Tierra durante la era Cenozoica y a mí en realidad lo que más me interesaban eran los mamíferos terrestres, por lo que a partir de ese momento decidí centrarme específicamente en ellos. Además, tratándose de una obra con pretensiones divulgativas, entre los mamíferos prehistóricos están muchos de los animales prehistóricos que más interés despiertan por su enorme tamaño o extraño aspecto.

			Es evidente que el tamaño de un animal juega un papel importante para el público e incluso hay estudios5 que constatan que quiénes visitan un zoológico muestran especial interés por los mamíferos actuales de mayor tamaño. Esto también sucede en el caso de los museos, en los cuales el público se siente atraído especialmente por las exhibiciones de esqueletos fosilizados de los animales más grandes que han habitado la Tierra a lo largo de su historia, tanto dinosaurios como grandes mamíferos.

			El fenómeno del gigantismo y el concepto de monstruo asociado a los mamíferos prehistóricos lo trataremos desde una perspectiva holística dentro de un contexto evolutivo, teniendo en cuenta las características morfológicas y fisiológicas de los taxones y sus relaciones con los ecosistemas del pasado, comparándolas con las que mantienen las megafaunas actuales. También abordaremos el tema desde aspectos tan variados como las leyendas que inspiraron en las culturas antiguas los restos fósiles de grandes animales o el papel que desempeñaron en el avance de la paleontología.

			Durante los dos últimos siglos los paleontólogos han utilizado los fósiles para mostrarnos a los habitantes de unos Mundos Perdidos que existieron hace millones de años. La información que contiene este libro atestigua muchos de los acontecimientos que han contribuido al desarrollo de la moderna paleontología de vertebrados y proporciona al lector una visión innovadora de muchos de los mamíferos más grandes y extraños que habitaron nuestro planeta. 

			

			
				
					1	La era Primaria o Paleozoico transcurrió entre hace 541 y 252 Ma.

				

				
					2	La era Secundaria o Mesozoico transcurrió entre hace 300 y 65 Ma.

				

				
					3	La era Terciaria o Cenozoico transcurrió entre hace 65 y algo menos de 2 Ma.

				

				
					4	En una clasificación dada de seres vivos un taxón o grupo taxonómico es una agrupación de organismos emparentados que reúnen una serie de características que han sido descritas y al que se le asigna un nombre en latín.

				

				
					5	Ward, P. I., Mosberger, N., Kistler, C. & Fischer. O. (1998) Popularity and Body Size in Zoo Animals. Conservation Biology 12, 1408-1411

				

			

		

	
		
			Cara a cara con gigantes y monstruos 

			La mirada del niño

			El niño se considera [...] un ejemplo no de la inocencia del espíritu sino de la vista6

			The Eye of Innocence

			Leslie Fiedler

			En este primer capítulo abordaremos una serie de cuestiones que considero fundamentales para comprender el gigantismo en el reino animal, así como la idea del monstruo que a veces se asocia con el tamaño y la morfología de algunos animales, entre los cuales destacan muchos que habitaron nuestro planeta en periodos remotos. Entre las cuestiones a las que me refiero están: el concepto de animal gigante, la diferencia entre el gigantismo característico de todo un taxón animal y el que afecta solo a algún individuo, el motivo por el cual no todos los animales pueden ser gigantes, la utilización del calificativo gigante según se trate de un animal actual o prehistórico, la ambigüedad del concepto antropológico de monstruo como ser aberrante y los motivos por los cuales a lo largo de la Historia se ha aplicado este calificativo a tantos animales.

			[image: ]

			Figura 2. Cartel publicitario de la película Them (1954). Propiedad de Warner Bros.

			En cuanto a los animales actuales la calificación de gigante suele emplearse de una manera excepcional y, por lo general, solo se aplica a un individuo concreto cuyo tamaño es mucho mayor que el de los restantes miembros de su especie, siendo muy raro que se califique de gigante a una especie cuyos representantes sean todos de gran tamaño. En este sentido, un animal actual solo es calificado de gigante cuando supera el promedio de tamaño que caracteriza a su especie, como es, por ejemplo, el elefante que no se consideraría gigante debido a que su enorme tamaño es normal dentro de su especie, pero sí se consideraría gigante a un ejemplar concreto de elefante que tuviese un tamaño mucho mayor que los demás. En el caso de los animales que habitaron la Tierra en el pasado esta situación suele tornarse muy diferente y cuando aún se conocía poco sobre aquellos seres a cada nuevo descubrimiento se le podía considerar gigante solo por superar en tamaño a otras especies semejantes que ya eran conocidas. De esto y de lo anterior podemos concluir que cuando se dice que un animal actual es gigante se está haciendo referencia a que su tamaño no es el normal7, mientras que el calificativo es utilizado de forma un tanto diferente cuando se trata de animales prehistóricos.

			En los grandes animales representados por sus fósiles o extinguidos recientemente, el calificativo de gigante se emplea igualmente para referirse al taxón y a individuos concretos que tengan un gran tamaño. Pero lo cierto es que en los seres conocidos por sus fósiles el gigantismo puede no ser un atributo aplicable tanto a un taxón como a uno de sus representantes, de manera que, si los fósiles utilizados para describir un taxón por primera vez pertenecen a un individuo muy grande y luego se hallan fósiles de individuos más pequeños, el calificativo de gigante pasa de ser una característica del taxón a convertirse en un atributo exclusivo del primer ejemplar que se describió. Pero, por el contrario, cuando todos los restos fósiles disponibles de un animal pertenecen a un solo individuo de gran tamaño, al describir esa especie los paleontólogos pueden considerar que ese tamaño es una característica aplicable a todos los individuos de ese taxón.

			Es curioso como en ocasiones no se duda del gigantismo de un taxón prehistórico descrito a partir de un único ejemplar de gran tamaño, solo por formar parte de un grupo zoológico dentro del cual abundan los taxones de enorme tamaño. Esto es notorio en el caso de los grandes reptiles del Mesozoico, como demuestra el hecho de que cuando comenzaron a encontrar gran cantidad de fósiles de dinosaurios algún resto perteneciente a un taxón de pequeño tamaño era a veces atribuido erróneamente a un ejemplar juvenil de otro taxón de gran tamaño. Esto explicaría por qué —según los fósiles disponibles— en muchos animales prehistóricos el gigantismo se ha llegado a considerar una especie de atributo que vendría de serie, una forma de calificar el tamaño de algunas criaturas del pasado que, a mi entender, estaría también relacionada con la curiosa manera que tenemos de interpretar ciertas cuestiones y que se podría atribuir a lo que yo denomino la mirada del niño, porque cuando un niño no logra entender lo que está mirando suele dejarse llevar por su fantasía para buscarle una explicación. Así, el no poder comparar a muchos grandes animales prehistóricos con los actuales y el hecho de que algunos de ellos parezcan versiones reducidas de los otros, ocasiona un desconcierto que podría ser en gran parte el motivo por el que se asume, con cierta naturalidad, que el gigantismo es un atributo más aceptable para unos seres que habitaron un mundo tan diferente y en un pasado tan remoto.

			No creo haber sido el único niño que se ha preguntado qué habría sucedido si todavía existieran aquellos grandes animales que formaron parte de las faunas de otros tiempos. No me sorprendería que con esa misma mirada del niño multitud de profanos y especialistas hayan soñado alguna vez con poder ver a todos aquellos seres tan extraordinarios caminando, volando y nadando por todos los rincones de nuestro planeta. Este es parte del motivo por el cual considero fundamental que el lector de este libro no abandone totalmente esa mirada con la que el niño se ilusiona ante la posibilidad de encontrar respuestas, aunque también espero que no caiga en el error que supone simplificar el pasado de la naturaleza, creyendo que así se podrá interpretar mejor lo que este nos muestra. Mucho menos cuando se trata de gigantes.

			¿Puede ser gigante cualquier animal?

			Probablemente todos nos hayamos preguntado alguna vez si cualquier animal podría hacerse gigante, yo al menos sí lo he hecho y cuando era niño incluso creía que era algo realmente posible. Them! es el título de una película de ciencia ficción de serie B estrenada en 19548, cuyo argumento trata sobre cómo la humanidad sufre el ataque de unas gigantescas hormigas mutantes que se habían originado por la radiación emitida por las explosiones de las pruebas nucleares que se hicieron en el desierto del suroeste de Norteamérica (figura 2). Yo era un niño la primera vez que vi aquella película en la televisión y aunque los efectos especiales eran bastante toscos aún recuerdo la impresión que me causaron aquellas gigantescas hormigas, la misma que me había provocado la tarántula gigante que aparecía en otra película de los años cincuenta. Ambos seres bien podrían considerarse algo así como las versiones entomológicas de otros gigantes de ficción que encandilaron al público desde hacía décadas, tales como el King Kong hollywoodiense de los años treinta o el Godzilla de la conocida película japonesa también estrenada en 1954, un monstruoso reptil que por algún motivo había sobrevivido desde tiempos prehistóricos y que, como no podía ser de otra manera, fue despertado por las pruebas atómicas efectuadas en el Pacífico. Estos seres monstruosos eran precisamente productos de la por entonces naciente era del átomo y por ese motivo, así como por el miedo a que comenzase una guerra nuclear, durante aquellos años el argumento de muchas películas estadounidenses giró en torno a todo tipo de acontecimientos que amenazaban con destruir a la humanidad, ya fuesen seres monstruosos o invasiones extraterrestres.

			Sin duda, los animales gigantes constituyen un clásico dentro del cine fantástico y a mí siempre me ha parecido más o menos adecuado el papel que han desempeñado en la pantalla, entre otras cosas porque sé que son seres ficticios actuando como monstruos en una obra cinematográfica. Pero la cuestión es que, para un niño, a poco que deje volar su imaginación, es más fácil creer que cualquier animal puede hacerse gigante y seguramente yo también debí creerlo al ver las hormigas de la película. Recuerdo que de todas formas tuve mis dudas, aunque no precisamente sobre si un insecto podría crecer tanto, sino sobre si la radiación atómica podría provocarlo. Es curioso como en este tipo de películas se dan por sentado muchísimas cosas, pero claro es una manera de justificar un acontecimiento tan disparatado como el agigantamiento de unas hormigas.

			Dejando aparte los recursos que suele utilizar el cine fantástico para darle sentido a sus argumentos, otro aspecto curioso de estos enormes monstruos del cine son lo poco creíbles que resultan cuando intentan que parezcan auténticos a los ojos del público, no solo debido a los pobres efectos especiales del cine de entonces, sino sobre todo a como se comportaban. Lo cierto es que en Them! los bichos emulaban, mal que bien, el aspecto y la forma de actuar de unas hormigas auténticas, ya fuese atraídas por el azúcar en mitad del desierto o volando en busca de un lugar donde hacer un nuevo hormiguero, pero aquellas aterradoras hormigas no tenían nada que ver con unos pequeños insectos y resultaba poco creíble que fuesen a comportarse de igual manera. Pienso que, aunque aquellas hormigas se hicieran mediante modernas técnicas de animación digital en 3D tampoco serían del todo creíbles, porque lo lógico sería que una hormiga gigante tuviera la morfología y el comportamiento diferentes a los de una normal. Algo no cuadraba.

			***

			Tengo la sensación (más que el recuerdo) de que la primera vez que dudé seriamente de la posibilidad de que cualquier animal pudiera ser gigante, fue durante una clase de física cuando cursaba mis estudios en el instituto. Tenía trece años y el profesor nos estaba explicando la relación que existe entre el volumen y la masa de un objeto, poniéndonos el típico ejemplo de los dos sólidos geométricos que tienen el mismo tamaño y forma, pero uno es de plomo y el otro de madera. En principio no parecía algo complicado de entender, ni siquiera para aquellos de mis compañeros que no prestaban la debida atención, pero la cosa comenzó a cambiar cuando don José Luis —que así se llamaba el profesor— introdujo en la partida un nuevo jugador llamado densidad, algo que según nos dijo era una característica propia de cada tipo de material. Eso ya no lo pillaron los distraídos, así que al ver las caras de más de uno el profesor decidió poner otro ejemplo e intentando que fuese más motivador, valiéndose esta vez de dos hipotéticos elefantes de igual tamaño que por supuesto uno era de plomo y el otro de madera. Hasta aquel momento la clase parecía haber sido tranquila, pero entonces uno de mis compañeros hizo ese tipo de pregunta que, en el caso de don José Luis, solía servir para desviar la explicación hacia algún tema más «llevadero», la clásica jugada que cuando salía bien implicaba que durante el resto de la hora de clase se hablaría de todo menos de la materia. La pregunta por supuesto no podía ser más oportuna y contundente: ¿Puede ser una hormiga tan grande como un elefante? 

			Al oír aquella pregunta dejé de pensar en la densidad y comencé a imaginarme a una hormiga del tamaño de un enorme paquidermo, mientras que algunos de mis compañeros intentaban disimular sus risas y susurros. Pero no tarde en sentirme decepcionado, porque el profesor —que no había caído en la treta— respondió con un simple No y toda la clase rompió a reír nerviosamente ante la forma tan estrepitosa en cómo había fracasado la maniobra de distracción. Pero yo —presa de mi desolación— no pude contener el impulso de levantar mi mano y preguntar: ¿Por qué no? 

			La cara de don José Luis pareció iluminarse y en su afán por demostrar que podía aclarar cualquier duda, cogió una tiza y comenzó a hacer un dibujo en la pizarra para explicar el motivo de su negación. Mientras, mis compañeros suspiraban aliviados y alguno incluso parecía mirarme agradecido por mi oportuna intervención. Al final resultó que además de la densidad y el tamaño existía otro motivo por el cual una hormiga nunca podría alcanzar el tamaño de un elefante y tenía mucho que ver con la forma en cómo está diseñado cada uno de los dos animales y evidentemente con las diferentes funcionalidades que tienen como objetivo el diseño de cada uno de ellos.

			El profesor nos puso el ejemplo de los puentes, en los que el diseño de su estructura está totalmente relacionado con su tamaño, hasta el extremo de que cualquier variación de este último requiere que se modifique la forma en como esté diseñado para así evitar que termine cayéndose. Luego el profesor nos recordó que tanto la hormiga como el elefante están proyectados para poder realizar todas las funciones de un ser vivo (cada uno a su manera), pero como ocurre en los puentes sus cuerpos están estructurados de formas muy diferentes y por ello también son muy diferentes las limitaciones y ventajas que poseen con relación a sus tamaños respectivos.
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			Figura 3. Artrópodos gigantes del registro fósil: 1. Euriptérido Jaekelopterus rhenaniae (Devónico temprano, Alemania); 2. Trilobite Isotelus rex (Ordovícico tardío, Manitoba, Canadá); 3. Libélula Meganeura monyi (Carbonífero Tardío, Francia); 4. Milpiés Arthropleura armata (Carbonífero tardío, Europa). Barra de escala 1 m. Modificado de Braddy et al., 2008.9

			Era evidente que don José Luis se dejaba llevar por su condición de ingeniero a la hora de poner ejemplos en sus explicaciones, cuyo final por cierto solía caracterizarse por un cierto toque dramático. En aquella ocasión nos dijo que si por algún extraño motivo una hormiga lograse alcanzar el tamaño de un elefante no podría moverse y seguramente quedaría aplastada por su propio peso. Una apreciación que no iba del todo descaminada, aunque lo cierto es que la cosa es bastante más complicada debido a las limitaciones biomecánicas y fisiológicas que afectan al tamaño de un animal, las cuales varían mucho de un taxón a otro.

			Así, en el caso de la hormiga un aumento tan grande de su tamaño habría afectado de forma muy negativa a su morfología y, entre otras cosas, a su fisiología respiratoria, ya que los insectos utilizan para respirar los denominados tubos traqueales10 y estos pierden totalmente su eficacia cuando el animal supera un determinado tamaño. Dicho en otras palabras, nuestra hormiga habría muerto literalmente asfixiada. Resulta que en el caso de los artrópodos de vida acuática la situación es muy diferente a la de los insectos y arácnidos terrestres, por lo cual durante el periodo Carbonífero de la era Primaria existieron numerosos taxones de aquellos invertebrados acuáticos que alcanzaron tamaños enormes (desde luego no el de un elefante), como los denominados escorpiones de agua11, con especies cuya longitud superó los dos metros. Pero curiosamente también durante el Carbonífero existieron algunos artrópodos terrestres que alcanzaron tamaños gigantescos, debido a que los elevados niveles de oxígeno y de humedad que había en la atmósfera facilitaron su respiración traqueal a pesar de ser tan grandes. Sin duda habría sido todo un espectáculo poder ver los bosques del Carbonífero habitados por numerosas especies de cucarachas y libélulas más grandes que una paloma y por enormes ciempiés que llegaron a superar los dos metros longitud12. Pero después de aquel periodo las condiciones climáticas del planeta se volvieron más secas y descendió la concentración de oxígeno atmosférico, lo cual impidió que sobreviviese ningún artrópodo terrestre gigante y solo quedaron algunas grandes especies acuáticas (figura 3). Por cierto, en la actualidad los artrópodos de mayor tamaño continúan siendo acuáticos13, algo que seguramente tendrá que ver con el hecho de que tales animales respiran por branquias y no por tubos traqueales.

			Cuestión de proporciones y diseño

			Hemos visto un ejemplo de porque desde el punto de vista fisiológico algunos tipos de animales no pueden hacerse gigantes y más adelante veremos situaciones de este tipo en los mamíferos, pero el tamaño de un animal también es una cuestión relacionada con las proporciones y el diseño del organismo en cuestión. A continuación, trataré brevemente de esto último y aunque este apartado pueda resultar un poco tedioso aporta una información fundamental para comprender la relación que existe entre la forma que adopta un animal y su tamaño.

			Mientras estudiaba biología en la universidad, cayó en mis manos un libro titulado On growth and form14, escrito hace un siglo por un biólogo y matemático escocés llamado D’Arcy Wentworth Thompson. A pesar de que este libro fue escrito hace un siglo, en parte por los conocimientos que aporta el autor y sin duda por cómo está escrito, considero a esta obra una de las más esclarecedoras que he leído sobre este tema. Como indica su título, Thompson trata sobre gran número de cuestiones relativas a la forma de los seres vivos y aquí me centraré en el capítulo que dedica a las implicaciones biológicas de la magnitud. Comienza explicando que la forma de un ser vivo (como la de cualquier objeto) solo se puede determinar estableciendo su magnitud real o relativa en las diversas direcciones del espacio, mientras que si queremos determinar la medida de su crecimiento también deberemos tener en cuenta el tiempo. Estas sencillas apreciaciones anuncian cómo el autor desarrollará los conceptos por los cuales he traído a colación este antiguo libro.

			En cuanto a la forma específica de cada ser vivo, Thompson señala que debe tenerse en cuenta que la extensión de un cuerpo en las direcciones del espacio está sujeta a diferentes leyes matemáticas. No trataré ahora de tales leyes, aunque sí considero oportuno mencionar la más elemental de ellas: En las figuras similares la superficie aumenta con el cuadrado y el volumen con el cubo de las dimensiones lineales. Refiriéndose a esta ley, Thompson nos ilustra con el ejemplo de cómo los ministros de Liliput calcularon lo que necesitaba comer Gulliver15, teniendo en cuenta para ello que la estatura del gigante excedía a la de un liliputiense en proporción de doce a uno, por lo que calcularon que para satisfacer las necesidades de tan tremendo cuerpo deberían suministrarle unas raciones que fuesen al menos 1728 veces más grandes que las de sus pequeños anfitriones16. Quedaba claro que en el caso de los gigantes las proporciones son iguales o más importantes que las medidas.

			Está claro que crecer en longitud es mucho más llamativo que hacerlo en volumen y aunque ambos parámetros suelen equivaler respectivamente a la masa y al peso, son dos magnitudes que forman parte del mismo proceso. Así, por ejemplo, en el caso de un pez, cuando se dobla su longitud su peso aumenta ocho veces, mientras que con solo aumentar su longitud de diez a doce unidades de medida se dobla su peso. En los animales esta correlación entre la longitud y el peso es válida siempre que no se altere ni su forma ni su peso específico (un valor asociado a la densidad)17, de manera que al establecer el valor de esa correlación se podrá determinar si aparece una tendencia a alterar la forma general o si las velocidades de crecimiento se hacen diferentes en cada dirección.

			El crecimiento proporcionado de un objeto se rige por la denominada isometría o semejanza geométrica, de forma que cuando permanece constante la forma, pero cambia el tamaño se modifican las relaciones entre longitud, superficie, volumen y masa. Así, un cubo de gran tamaño tiene más superficie y volumen que uno pequeño, pero en ambos los cambios relativos entre longitud, superficie y volumen son una consecuencia directa de los cambios de tamaño, una relación proporcional válida para cualquier estructura tridimensional cuando aumenta o se reduce su tamaño (figura 4). Esto se conoce como principio de similitud geométrica18 y se asemejaría a lo que le sucede a un objeto en una fotografía cuando es ampliada, el cual aumenta su tamaño de acuerdo con las proporciones relativas impuestas por su propia geometría.
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			Figura 4. Cuando se va multiplicando por 1, por 2 y por 4 el largo de la arista de un cubo, la superficie de las caras se multiplican por el cuadrado de su longitud y el volumen por el cubo de su longitud. La forma del cubo permanece constante, pero el cubo menor tiene relativamente más superficie por unidad de volumen que el cubo mayor.
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			Figura 5. Izquierda: Isometría ontogenética en el crecimiento de las valvas del mejillón. Derecha: Alometría ontogenética en el desarrollo crecimiento humano. En ambos casos se representan siluetas esquemáticas.

			Al referirse a la relación existente entre las magnitudes que definen una estructura, Thompson pone el ejemplo de una viga de hierro, cuya resistencia varía en función de su sección transversal (su grosor) y cada sección lo hace a su vez según el cuadrado de sus dimensiones lineales, mientras que el peso de toda la estructura varía según el cubo de tales dimensiones. Así, por ejemplo, dos puentes de tamaños diferentes pero similares geométricamente, el más grande será más débil debido a la relación de sus dimensiones lineales. Esto no quiere decir que un aumento de tamaño implique necesariamente una mayor debilidad, existiendo excepciones a la regla en aquellos casos en los cuales solo se consideran las fuerzas que varían con relación a la superficie sobre la que actúan, como es por ejemplo la envergadura de un ala, aunque si esta pertenece a un animal no se tienen en cuenta los mismos parámetros que si se trata de un aeroplano.

			Hay taxones de animales que pueden aumentar mucho su tamaño de una forma isométrica, como es el caso de los moluscos bivalvos cuyas conchas mantienen su forma conforme crecen con independencia del tamaño que alcancen (manteniendo constante la proporción entre anchura y longitud). Pero en la mayor parte de los animales —incluidos por supuesto los vertebrados terrestres— su tamaño no puede aumentar como en las figuras geométricas, de forma que para poder mantener un diseño funcionalmente equilibrado conforme aumenta el tamaño del cuerpo debe cambiar su forma (o lo que es igual, las proporciones entre las diferentes partes de dicho cuerpo). Esta forma de aumentar el tamaño se denomina alometría y los animales en que se produce tienen que minimizar las diferentes velocidades de crecimiento entre su superficie y su volumen corporal, adoptando para ello unos diseños que sean capaces de compensar tales diferencias (figura 4).

			La alometría se considera ontogenética cuando durante el crecimiento del animal los cambios en la forma del cuerpo o en las proporciones de sus partes están correlacionados con los cambios de tamaño, pero cuando esos cambios se producen a lo largo del proceso evolutivo de un grupo de animales la alometría se considera filogenética. Este segundo tipo de alometría es el motivo por el cual la aparición de formas gigantes dentro de un grupo taxonómico requiere un rediseño de las proporciones que muestran habitualmente los miembros de dicho grupo (figura 5).

			En resumen, cuando un taxón de mamífero aumenta mucho su tamaño los cambios que suele requerir su estructura corporal no siempre pueden ser asumidos por el diseño original del animal sin que se genere un taxón diferente. Debido a esto, crecer de tamaño hasta hacerse gigante no está al alcance de casi ningún mamífero sin que como consecuencia de ello se inicie un proceso de cambio evolutivo. Por este motivo, los límites del tamaño de cada taxón de mamífero se sitúan dentro de un rango concreto y en muchas ocasiones puede ser arriesgado calificar de gigante a un taxón solo por su gran tamaño, ya que este podría no ser más que la expresión de unos atributos característicos de ese taxón. Lo cierto es que, exceptuando casos muy concretos, el gigantismo como atributo de un taxón solo puede detectarse cuando se compara el tamaño de diferentes representantes de este.

			Gigantes por partes y monstruos en su conjunto

			Al describir a un animal es difícil no darle importancia a las características que atraigan especialmente nuestra atención, por lo que no es raro que al referirnos a determinados animales destaquemos aspectos tales como una boca enorme, unos grandes dientes, una gigantesca cornamenta o un cráneo extraño. Pero la importancia de todas esas características no son necesariamente las mismas para el taxónomo, que en ocasiones las relega a un papel secundario a la hora de definir un taxón. Así, para el público en general, muchos animales que en principio no llamarían la atención por su tamaño sí que lo hacen por presentar características morfológicas que nos resultan llamativas hasta el punto de calificar de «monstruo» al animal que las posee.

			Desde finales del siglo pasado el paleontólogo norteamericano Stephen Jay Gould destacó por haber planteado una visión del proceso evolutivo que, aunque conducida por la selección natural no era tan gradual como pretendían los neodarwinistas. En el campo de la biología evolutiva las ideas de Gould han dado lugar a la teoría de equilibrio puntual o modelo saltacionista de la evolución y, aunque este investigador ya no vive actualmente, existen muchos especialistas partidarios de sus propuestas. Buena parte de los ensayos divulgativos que escribió Gould para la revista del Museo Americano de Historia Natural se reunieron en varios libros que comencé a leer en la década de 1980, de ellos aprendí a la vez que me proporcionaron muchos buenos ratos de amena lectura. En su famosísimo libro El pulgar del panda19, Gould incluye un artículo de 197720 en el que trata sobre lo que Richard Goldschmidt denominó «monstruo esperanzado», llegando a predecir que a pesar de las críticas que recibieron sus postulados el tiempo terminaría dándole la razón, aunque fuese solo en parte.

			Goldschmidt fue uno de los biólogos evolutivos más destacados del pasado siglo a pesar de que su enfoque del proceso evolutivo chocó de lleno con la teoría sintética de la evolución propuesta por los neodarwinistas y dominante entre los académicos. En el referido artículo de 1977, Gould señala que Goldschmidt en realidad no objetaba las explicaciones estándar de la microevolución21 como parte del cambio gradual y continuo dentro de las especies, pero se sus planteamientos se apartan de la teoría sintética al argumentar que las nuevas especies surgen abruptamente por variación discontinua o macromutación. También, según Gould, Goldschmidt admite que casi todas las macromutaciones solo pueden verse como desastrosas y las llama monstruos, aunque a veces por azar alguna macromutación puede ocasionar que un organismo se adapte a un nuevo modo de vida y de ahí lo de monstruo esperanzado. Según Goldschmidt la macroevolución procede del raro éxito de este tipo de monstruos y no de una acumulación de pequeños cambios dentro de las poblaciones, una propuesta que para Gould incide de lleno en la dificultad que tienen los neodarwinistas para interpretar la macroevolución como resultado de la acumulación de pequeños acontecimientos microevolutivos, debido especialmente a que el registro fósil no aporta suficientes pruebas de ello.

			Para algunos investigadores las anomalías que representan los monstruos22 en los procesos evolutivos son más significativas que los propios organismos normales, porque aseguran la rápida formación de especies, aunque para otros carecen de importancia porque son simplemente fallos de la naturaleza. Lo cierto es que tanto los organismos anómalos como los normales tienen la misma importancia, por lo que no hay ninguna razón para que se contrapongan, en la visión neodarwinista de la evolución definida como un conjunto de procesos, diferentes mecanismos en distintos organismos y etapas.

			Hay pruebas indirectas de que los monstruos han podido generar alguna transformación evolutiva bajo la selección natural, aunque la posibilidad de que un espécimen con rasgos anormales pueda cumplir la función de monstruo esperanzado depende de las peculiaridades de cada tipo de organismo y es mayor en los organismos pequeños y simples. Sin embargo, en los organismos más grandes y complejos la aparición de formas viables con rasgos anormales hereditarios (gatos sin cola, ovejas paticortas, etc.) no es considerada como nuevos taxones y no tienen nada en común con los monstruos esperanzados de Goldschmidt.

			Este no es lugar para entrar en detalles en la polémica suscitada por las ideas de Goldschmidt, pero si destacaré un aspecto de esta que guarda relación con el asunto que nos ocupa. Hace cerca de dos Ma, conforme comenzaban los grandes períodos glaciales, en las extensas estepas con bosques ribereños, taigas y tundras de Eurasia y Norteamérica evolucionaron muchos cérvidos gigantes megacerinos y alcinos23. Estos enormes animales encajan bien en el concepto de Goldschmidt de monstruos esperanzados, ya que parece probable que su tamaño pudo haber sido una respuesta epigenética al estrés causado por inviernos de una severidad que nunca habían experimentado. Pero lo que más ha llamado la atención de los científicos respecto a estos cérvidos no ha sido su tamaño corporal, sino el hecho de que sus astas alcanzan tamaños desproporcionados con relación a la envergadura de sus cuerpos, una circunstancia que Gould atribuye al desarrollo alométrico de estos cérvidos de manera que para que el cuerpo alcance un tamaño tan grande proporcionalmente las astas crecen mucho más. De todas formas, la anomalía que representa poseer unas astas tan grandes constituye un inesperado problema para un cérvido que viviese en las latitudes del norte, porque allí los días son cortos y la falta de luz habría afectado negativamente a la duración del período de crecimiento anual de tales astas. Pero lo cierto es que paralelamente a las enormes astas los megacerinos y alcinos desarrollaron una serie de características fisiológicas y un comportamiento alimentario que les permitieron que sus astas creciesen más rápido que las de otros cérvidos, logrando que en el caso del Megaloceros giganteus (el más grande de todos) las tasas de crecimiento pudieran alcanzar hasta 300 cm³ al día para producir astas de áreas de superficie total de hasta 13.000 cm² durante un período de crecimiento que ciertamente no supera los ciento cincuenta días24.
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			Figura 6. Ejemplos de algunos grandes mamíferos herbívoros que desarrollaron enormes apéndices en sus cabezas: A. Elasmotherium sibiricum; B. Pelorovis oldowayensis; C. Megaloceros giganteus. Obra del autor.

			Casos como el anterior nos enseñan que cada uno de los mamíferos más grandes y/o «monstruosos» que han existido el tienen ese aspecto y tamaño porque poseen las necesarias adaptaciones morfológicas, fisiológicas y hasta de comportamiento.

			De acuerdo con el principio de similitud geométrica la envergadura de cada animal siempre tendrá un límite, porque conforme aumente su tamaño se verán afectadas la forma de su esqueleto y demás estructuras anatómicas, así como sus funcionalidades fisiológicas. Cuando un vertebrado sobrepasa un determinado tamaño su esqueleto tiene que reestructurarse de forma diferente para hacerse más resistente y poder soportar nuevas tensiones y esfuerzos, ocurriendo lo mismo con sus músculos, que deberán modificarse para no quedar aplastado por su propio peso. Además, de estos cambios, al aumentar el tamaño corporal también deberán producirse los cambios necesarios para que se garanticen aspectos fisiológicos tales como la forma de cubrir los requerimientos nutricionales.

			El principio de similitud geométrica también se aplica a la relación de tamaño existente entre cada estructura anatómica de un animal25 y se pone de manifiesto en sus respectivas formas, envergaduras y naturaleza. Así, por ejemplo, en un animal muy pequeño de piel porosa la transpiración se volvería excesiva conforme creciese ya que aumentaría la proporción entre su superficie y su masa, por lo cual los artrópodos con envolturas gruesas y duras deben mudarlas varias veces durante su desarrollo. En otro orden de magnitudes, en el caso de los mamíferos y otros tetrápodos terrestres26 conocidos solo por los fósiles de sus partes duras, es evidente la apreciación de que cuando una de esas partes aumenta su tamaño las otras también lo harán proporcionalmente y a veces de forma drástica. Un buen ejemplo de esto lo tenemos en muchos taxones de bóvidos, rinocerontes y paquidermos, cuyas vértebras cervicales poseen estructuras indicativas de que sus cuellos eran gruesos, musculosos y generalmente cortos, diseñados para sustentar unos cráneos voluminosos a los cuales suelen asociarse enormes colmillos, cornamentas o apéndices óseos, los cuales además confieren a tales animales un cierto aspecto bizarro. En este sentido existen taxones extintos de gran tamaño que no los consideraríamos gigantes en sentido estricto porque sus tamaños corporales no destacan lo suficiente en comparación con el de taxones semejantes actuales, aunque a menudo calificamos sus aspectos como un tanto monstruosos porque alguna parte de su anatomía destaca por su gran tamaño o extraño aspecto. Esta forma de gigantismo parcial se da en muchos grandes mamíferos prehistóricos pertenecientes a diversos órdenes, muchos de los cuales carecen de representantes actuales. 

			Sin duda las cornamentas gigantescas de diversas especies de grandes herbívoros están entre las estructuras anatómicas de mayor tamaño presentes en los mamíferos prehistóricos. Ejemplos destacados son las ya mencionadas astas de los grandes ciervos Megaloceros de Eurasia (de hasta más de tres metros de punta a punta), los cuernos del bóvido africano Pelorovis oldowayensis (de hasta más de un metro de largo) o el enorme cuerno del rinoceronte Elasmotherium sibiricum del Pleistoceno de Rusia y Asia Central (que llegó a superar los dos metros de longitud) (figura 6).
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			Figura 7. El gran felino Machairodontinae del género Smilodon. Obra del autor.

			También hubo taxones de mamíferos carnívoros prehistóricos con partes de su anatomía que destacan tanto por su tamaño como por su forma. Entre tales estructuras alguna de las más llamativas quizás sean los enormes colmillos (caninos) que desarrollaron muchos géneros de grandes felinos que son popularmente conocidos como «tigres de dientes de sable» y que habitaron en Eurasia, África y América desde el Mioceno medio hasta el final del Pleistoceno, hasta desaparecer hace solo entre doce mil y diez mil años (figura 7). La talla de muchos de aquellos felinos supera a la de algunos de los más grandes que viven en la actualidad, aunque probablemente los mamíferos depredadores terrestres más grandes que han existido son Mesoniquios y Creodontos27, dos órdenes completamente extintos que habitaron en Eurasia, África y Norteamérica desde el periodo Eoceno hasta mediados del Mioceno. Entre aquellos carniceros primitivos destacan animales tales como el Andrewsarchus hallado en Mongolia y cuyo cráneo mide cerca de un metro de longitud. Más adelante trataré ampliamente de estos auténticos monstruos.
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			Monstruos y serpientes marinas

			De las leyendas a la realidad

			Afirmo que para los naturalistas no debería quedar más la duda de que un grupo hasta ahora desconocido de cetáceos carnívoros, con cuellos de extraordinaria longitud, habita en el océano.

			Searles V. Wood (1881)28

			Monstruo es un calificativo muy ambiguo y por lo general se le aplica a seres cuyas características no se ajustan de alguna forma al orden propio de lo que se conoce en la naturaleza y en muchas ocasiones ha trascendido del mundo real al imaginario. Por este motivo, conforme ha ido aumentando nuestro conocimiento de los seres vivos han cambiado los seres objeto del calificativo de monstruo, ya sea por tener un tamaño muy grande, un aspecto grotesco o una apariencia intimidatoria (o todos a la vez). Por otra parte, las características de un animal que nos parecen más llamativas pueden ser a la vez tan extrañas que también sean las que le dan un aspecto grotesco a ese animal, aunque eso no lo convierte necesariamente en un monstruo.

			El concepto de monstruo es un muy amplio y originalmente está ligado a la mitología y la ficción, utilizándose como sinónimo de raro, extraño, fuera de lugar o abominable. Pero lo cierto es que a un animal prehistórico no lo llamamos monstruo tan solo por el aspecto que tenga, sino que también lo hacemos porque sabemos que es un ser que ya no existe y que por lo tanto no forma parte de nuestro plano de la realidad. Precisamente esta circunstancia es lo que hace tan especiales a los animales prehistóricos: son seres reales, pero ya no existen. De todas formas, lo cierto es que para calificar como monstruos a los animales prehistóricos seguramente ayude el hecho de que muchos de ellos eran grandes, grotescos y de aspecto intimidatorio, algo que desde luego no significa que lo fueran.

			Desde la antigüedad se están contando historias protagonizadas por gigantes, dragones y todo tipo de animales fantásticos. Curiosamente muchas de aquellas narraciones tuvieron su origen en los fósiles de animales hallados durante siglos, que se atribuyeron —debido a la ignorancia y al influjo de supersticiones y creencias— a seres imaginarios y monstruos que habrían existido en el pasado. Así, por ejemplo, el hallazgo en algunas cuevas de esqueletos de grandes animales junto a montones de fragmentos óseos de otras especies impulsó la creencia de que aquellos lugares eran las guaridas de unos monstruos cuyos restos quedaron allí enterrados junto a los de las víctimas que devoraron. En muchas civilizaciones las historias de monstruos surgidos del registro fósil se convirtieron con el tiempo en leyendas y mitos que persistieron durante generaciones.

			Hace unos doscientos años, cuando los paleontólogos iniciaron el estudio e interpretación científica de los restos fósiles, las historias de monstruos presentes en el imaginario colectivo confluyeron con los datos científicos y los animales prehistóricos comenzaron a verse como monstruos.

			Cualquier especialista sabe que la apariencia en vida de muchos animales extintos no se puede restaurar porque no se dispone de suficientes indicios materiales, por lo que en bastantes casos lo que se hacen realmente son recreaciones elaboradas siguiendo las indicaciones de los paleontólogos y anatomistas. Por mi propia experiencia estoy plenamente convencido de que la mayoría de las recreaciones de animales prehistóricos se elaboran con honestidad, tratando de seguir los patrones naturales y evitando las exageraciones, aunque sin duda siempre estarán sujetas a enmiendas. En este sentido, recrear el aspecto en vida de un animal extinto partiendo de los restos fósiles disponibles requiere conocer su atribución taxonómica, las relaciones evolutivas del taxón en cuestión y las características de los paleoecosistemas que habitó.

			Desde los inicios de la paleontología como disciplina científica la aplicación de la imagen del monstruo está bastante extendida entre los animales extintos de gran tamaño y aspecto extraño en comparación con las formas vivientes. Así pues, sin duda la influencia del aspecto «monstruoso» sobre las recreaciones de animales extintos no ha sido ni es algo excepcional, aunque se haya manifestado de manera muy diferente a lo largo de los últimos siglos y por parte de cada autor.
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			Figura 8. Izquierda: Taller de Benjamin Waterhouse Hawkins en Sydenham, donde construyó los dinosaurios que se expusieron en Crystal Park. Derecha: Octavilla con la representación de los dinosaurios puesta a la venta por la Crystal Palace Company con motivo de la exposición.29

			A lo largo de la segunda mitad del siglo XIX la visión sensacionalista que tenía el público de los «monstruos» extintos de la prehistoria se vio favorecida por numerosos libros de carácter divulgativo, tales como World before the Deluge de Louis Figuier30, Moses and Geology de Samuel Kinns31 o Extinct monsters and creatures of other days de Henry Neville Hutchinson32. Las primeras recreaciones a gran tamaño de grandes reptiles y mamíferos prehistóricos datan de principios de la década de 1850 y fueron las esculturas realizadas por Benjamin Waterhouse Hawkins33 para adornar los terrenos del Crystal Palace (Londres)34 (figura 8). A pesar de que para hacer aquellas reconstrucciones el artista ingles contó con el asesoramiento del famoso Richard Owen, entonces director del Museo Británico, es curioso cómo le dio a aquellos animales un aspecto grotesco y monstruoso que posteriormente se demostraría erróneo, a pesar de que entre los reptiles fósiles y los primeros mamíferos hubo ciertamente bestias gigantescas que bien podrían considerarse monstruosas por el singular aspecto que les conferían sus peculiares estructuras óseas y extrañas cornamentas.

			Durante muchísimo tiempo la idea generalizada de que los monstruos pertenecían al pasado estuvo asociada lamentablemente con una tendencia excesiva a separar los seres vivos actuales (vivientes) de los seres extintos del pasado (muertos), incluyéndose entre estos últimos a los que se consideraban monstruos. Durante más de un siglo ha sido frecuente que en los museos dejasen los restos fosilizados de seres vivos en manos de los geólogos, los cuales no siempre conocían lo suficiente a cerca de los seres que viven actualmente. Solo desde hace unas cuantas décadas en los museos de historia natural hemos podido ver con más frecuencia como los especímenes fósiles se exponen junto a las formas de vida actuales, lo cual ha significado un importante impulso para mejorar la divulgación conjunta en los campos de la geología y la biología. Por otro lado, también es cada vez más frecuente ver en los museos todo tipo de representaciones explicando la relación existente entre los restos fósiles de algunos seres del pasado y los monstruos protagonistas de las leyendas y mitos de multitud de culturas.

			Un monstruo marino en el museo

			Durante el siglo XVIII comenzaron a sentarse las bases científicas de la geología moderna, siendo considerado su fundador el ilustre naturalista escocés James Hutton, por haber formulado las primeras teorías geológicas y sobre la escala del tiempo geológico. Muchos científicos de su época consideraban que los animales y las plantas no habían cambiado con el tiempo, pero, sin embargo, hubo estudiosos que no compartieron esa idea, como fue el caso de un profesor de la Universidad de Göttingen llamado Johann Friedrich Blumenbach, para el cual el examen y comparación de las diferencias y similitudes existentes entre las especies fósiles y las actuales similares podría tener gran importancia para desentrañar la historia de la Tierra. Mediante minuciosos estudios comparativos de fósiles de invertebrados marinos, Blumenbach encontró que se estaban descubriendo especies vivientes que todavía diferían de sus contrapartes fosilizadas y solo unos años después otro renombrado geólogo, el suizo Horace Bénédict de Saussure, señaló que si las especies fósiles son las mismas que las que viven hoy en día sería importante averiguar si habitaron en la misma área y en las mismas condiciones climáticas. A diferencia de Blumenbach, el anatomista francés Georges Cuvier centró casi todas sus investigaciones en grandes animales terrestres, aunque el alemán también llegó a la conclusión de que entre los fósiles y las especies vivientes existían diferencias esenciales. Cuvier utilizó esas diferencias para elaborar análisis comparativos con el objetivo de establecer a que grupo de seres actuales pertenecería un determinado resto fósil de otro ser que vivió en el pasado, fundando de esta manera la denominada anatomía comparada.
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			Figura 9. A: La romántica pero inexacta representación del descubrimiento en Maastricht del primer Mosasaurus (Mosasaurus hoffmannii), mostrando a Hoffmann a la izquierda. Grabado de G. R. Levillaire, publicado en el libro Histoire naturelle de la montagne de Saint-Pierre de Maestricht, de Barthélemy Faujas de Saint-Fond. B: El primer espécimen fósil de Mosasaurus descubierto en 1766 el Monte San Pedro (Maastricht), comprado a Jean Baptiste Drouin por Martin van Marum en 1784 para el Museo Teylers. C: El segundo espécimen fósil de Mosasaurus descubierto en 1770 en el Monte San Pedro (Maastricht), conocido como “le grand animal”. Ambos según Barthélemy Faujas de Saint-Fond.

			Durante el siglo XVIII la creación de gabinetes de historia natural se convirtió en una pasión para los reyes y de los nobles, aunque también muchos miembros adinerados de las sociedades europeas vieron que patrocinando este tipo de entidades podían aumentar su prestigio personal y asegurarse de que dejaban un legado para las generaciones venideras. En estos lugares se acumulaban y exponían todo tipo de objetos de origen natural, principalmente restos o especímenes completos de plantas, animales y minerales, así como infinidad de objetos curiosos que de alguna manera se relacionaban con el Mundo Natural, entre los que estaban los fósiles y los «seres petrificados», algunos de los cuales no eran más que fragmentos de roca talladas o manipuladas para que tuviesen el aspecto de un ser vivo. Está claro porque a estas colecciones se les denominaban «gabinetes de curiosidades».

			Entre los objetos más curiosos y llamativos que se expusieron en aquellos gabinetes debieron estar sin duda los restos pertenecientes a animales muy grandes. Entre estos materiales se encontraban enormes huesos de ballena y de otros animales, colmillos de paquidermos, grandes cornamentas e incluso pieles grandes, cada uno de ellos procedentes de regiones más o menos exóticas. Pero lo que los visitantes difícilmente habrían podido ver en los gabinetes de curiosidades eran restos fosilizados que pertenecieran a algún gran animal extinguido, si exceptuamos algunos colmillos de mamut y, más tardíamente, los huesos de mastodonte referidos en el capítulo anterior.

			Pero esta situación cambiaría radicalmente a finales del siglo XVIII, cuando se expusieron al público los restos fósiles de un animal del que no se parecía ni remotamente a ningún otro que se hubiese descrito hasta entonces y que fue conocido como el gran animal de Maastricht. En pocos años los paleontólogos desentrañaron el misterio y describieron al Mosasaurus, un gigantesco lagarto marino que en vez de patas tenía aletas y que se desenvolvió bajo el agua como un pez, habitando los mares mientras que los dinosaurios deambulaban por nuestro planeta.

			***

			En 1784 el erudito holandés Martinus van Marum aceptó dirigir el Gabinete y Biblioteca de Ciencias Físicas y Naturales del Museo Teylers recién establecido en la ciudad holandesa de Haarlem35. Siguiendo la tradición de este tipo de instituciones, Van Marum quiso dotar a su museo de unas buenas colecciones, que en el campo geológico además de poseer minerales contuviesen los mencionados y llamativos restos petrificados de animales y vegetales, es decir, fósiles. Van Marum era una de esas personas que además de mostrar un gran interés por todo lo relativo a la naturaleza, gozó de la capacidad para trabajar en campos científicos tan variados como la medicina, la química, la botánica o la geología, a los que pronto se les unió la paleontología.

			En 1764, estando en la ciudad holandesa de Maastricht, informaron a Van Marum de que en una cantera del monte San Pedro habían encontrado la cabeza fosilizada de un animal gigantesco, pero no fue hasta 1766 cuando aquellos restos fueron recolectados por Jean Baptiste Drouin. Este militar coleccionista de fósiles no poseía muchos conocimientos de anatomía, por lo que al ver los dientes de aquel ser pensó que podía tratarse de un cocodrilo y además señaló que provenía de Madagascar, tal vez porque por entonces se sabía más sobre esa isla que sobre el continente africano.

			Por otro lado, Martinus van Marum era colega de Friedrich Blumenbach y al parecer —igual que él— era muy consciente de la posibilidad de que los fósiles se pudiesen utilizar para reconstruir la vida de la Tierra en el pasado. Por este motivo para Van Marum los fósiles del museo podrían desempeñar un papel importante en la discusión que por entonces se desarrollaba sobre el Diluvio y la posible existencia de especies extinguidas, así como en la relación de estas con las que aún existen y la discusión de sus ideas sobre el origen de los fósiles. Así, Van Marum esperaba contribuir a esta discusión adquiriendo aquel fósil gigante para el Museo Teylers y cuando publicó su descripción en 1790 lo consideró una especie de ballena. Este planteamiento fue muy algo muy discutido, a pesar de lo cual jugó su papel en el debate sobre los posibles mundos anteriores al nuestro y la extinción de las especies más antiguas (figura 9).

			Pero el gigantesco fósil del Museo Teylers no sería el único que se encontró en el monte San Pedro, porque hacia 1770 los canteros hallaron un gran cráneo fósil y avisaron a Johann Leonard Hoffmann36 para que lo excavase. Aquellos restos quedaron finalmente en manos del propietario del terreno, hasta que a finales de 1794 la ciudad de Maastricht fue tomada por el ejército revolucionario francés que en su intento por llevarse a Francia cualquier objeto de valor científico o artístico le encargó al geólogo Barthélemy Faujas de Saint-Fond que trasladase el fósil a París como botín de guerra. Faujas decretó que aquellos restos fuesen considerados un patrimonio nacional y que por lo tanto se debían llevar a París para que formasen parte de la colección del nuevo Museo Nacional de Historia Natural de Francia.

			En el siglo XVIII aún no existía un comercio floreciente de fósiles, por lo que la mayoría de los especímenes que adquiría van Marum para el Museo Teylers procedían de subastas o los compraba a otros coleccionistas durante sus viajes, por lo que siempre estaba pendiente de cualquier noticia sobre hallazgos de fósiles. El holandés sabía que el hallazgo de los fósiles de gran tamaño era algo casual, por lo que la posibilidad de obtener y estudiar los restos de la enigmática criatura hallada en Maastricht pondría situar a su museo en el mapa científico internacional, de manera que en 1784 adquirió los restos fósiles por unos mil florines neerlandeses.

			En 1798, en su obra Histoire naturelle de la montagne de Saint-Pierre de Maestricht, Faujas de Saint-Fond consideraba que el cráneo fósil que había llevado a París pertenecía a un cocodrilo, aunque cuando se estudió de nuevo, el matemático y físico holandés Adriaan Gilles Camper37 fue el primero en llegar a la conclusión de que en realidad pertenecía a un lagarto varano gigante. En 1799 Camper dio a conocer el espécimen fósil de Maastricht a Georges Cuvier y este —valiéndose de su novedosa técnica de la anatomía comparada— le confirmó la naturaleza reptiliana del fósil, que sería una versión gigante y extinguida de una especie moderna. Al extraño animal solían denominarlo el gran animal fósil de las canteras de Maastricht, hasta que en 1822 el paleontólogo británico William Conybeare le dio el nombre científico de Mosasaurus38. En 1829 el también paleontólogo británico Gideon Mantell —descubridor del primer fósil de un dinosaurio— le dio a la nueva especie el nombre de Mosasaurus hoffmannii, en homenaje a Hoffmann, considerado como el supuesto descubridor del espécimen tipo hallado en Maastricht (figura 10).
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			Figura 10. Reconstrucción del Mosasaurus hoffmani. Obra del autor (2022).

			Por último, cabe mencionar que, aunque no se ha encontrado ningún resto fósil de las extremidades del Mosasaurus, el hecho de que se le considerara una especie de lagarto gigante parecía que lo más lógico era suponer que tuvo patas. Pero lo cierto es que, en vez de eso, en 1854 el zoólogo alemán Hermann Schlegel planteó la posibilidad de que el Mosasaurus hubiese poseído aletas, una propuesta que curiosamente ha ocasionado que el animal de Maastricht no solo fuera el primer género de reptil prehistórico al que se le dio una denominación científica, sino que también sería el primer reptil gigante completamente adaptado a la vida marina en ser conocido.

			***

			A finales del siglo XVIII y principios del XIX el mercado de fósiles era reducido y más aún el de los espectaculares fósiles de gran tamaño, por lo cual la adquisición de estos por parte de los gabinetes de historia natural dependió mucho de los ejemplares que se ponían a la venta, pero también lógicamente del dinero del que disponían las instituciones interesadas en adquirirlos. Por entonces los gabinetes de curiosidades y los incipientes museos de capitales tan importantes como Londres, París y Berlín ya tenían sus salas y vitrinas repletas de restos pertenecientes a extrañas criaturas que nadie había visto nunca. Los fósiles de animales invertebrados como trilobites, belemnitas y amonites atraían al público que se asombraba al verlos, pero a pesar de que algunos de ellos eran gigantescos todos quedaron eclipsados ante la presencia de los huesos y esqueletos fosilizados de los «elefantes» de la estepa siberiana, del Incognito norteamericano y, por supuesto, de los cráneos de Mosasaurus como el que consiguió Van Marum para el Museo Teylers y el que Faujas de Saint-Fond se llevó a París.

			En el siglo XVIII los huesos de mamuts de Siberia llegaban a Europa con más frecuencia cada vez, pero como eran muy similares a los huesos del elefante y en Rusia no se encontraron esos grandes animales, algunos eruditos decidieron que esos huesos pertenecían a animales que habían sido arrastrados a las tierras del norte por las aguas del diluvio descrito en el Libro del Génesis. Pero al comenzar el siglo XIX, tras determinarse que los mastodontes americanos y los mamuts siberianos eran muy diferentes de los elefantes actuales, Van Marum se interesó por el mastodonte y escribió sobre el esqueleto exhibido en Londres por el estadounidense Rembrandt Peale, pintor y comerciante de fósiles. Los huesos del mastodonte descubierto en América todavía no estaban al alcance de ningún comprador, pero aquel esqueleto estaba casi completo y Van Marum quería adquirir una copia para el Museo Teylers, por lo que le pidió al secretario de la Sociedad Filosófica de Filadelfia que mediase con la familia Peale. Este le respondió suministrándole los datos detallados del esqueleto montado y estableciendo un precio de venta inicial en tres mil dólares. Pero finalmente la compra no se realizó, porque por entonces ya se habían deteriorado las relaciones de Van Marum con la dirección del Museo Teylers.

			Cuando en 1809 el rey Louis Bonaparte otorgó un generoso subsidio a la institución de Haarlem, surgió así una nueva oportunidad para comprar el esqueleto del mastodonte de Peale y Van Marum sería consultado sobre la posibilidad de aumentar la colección adquiriendo una pieza de tanta categoría como aquella. Ese mismo año el médico y anatomista holandés Andreas Conradus Bonn realizó una publicación sobre el mastodonte estadounidense y siendo un excelente dibujante representó magníficamente al animal basándose en un dibujo de Rembrandt Peale, el cual se lo había enviado con la solicitud de publicarlo. La disposición de recursos y la publicidad que se llevó a cabo hicieron que la junta del Museo Teylers reconociera la importancia del enorme esqueleto y decidiera otorgar mil dólares para que Van Marum lo comprase en las mismas condiciones en las que se había exhibido en Londres. Debido precisamente a esto último las solicitudes para que el fósil fuese investigado en Filadelfia supusieron un gran retraso, lo que unido a los disturbios políticos impidieron nuevamente que se completase la compra. Finalmente, para cuando se reanudaron las negociaciones en 1815 el interés por adquirir el mastodonte de Peale por el Museo Teylers se desvaneció.

			Como ya he señalado, en este libro me centraré en los mamíferos gigantes, pero, aunque el Mosasaurio no lo es, el relato anterior y el de otros casos semejantes ilustran cómo los restos de cualquier animal gigantesco —actual o extinguido— han gozado siempre de un enorme atractivo para cualquiera. Como hemos visto, esto les sucede especialmente a los coleccionistas, para los que poseer tales restos constituye un medio de acrecentar tanto el valor de sus colecciones como su prestigio personal y por ello a lo largo de la historia cualquier resto orgánico o fósil que pudiera pertenecer a un animal de enorme tamaño ha ocupado una posición privilegiada dentro de los gabinetes y museos de Historia Natural. En estos lugares el afán coleccionista del ser humano ha propiciado que se acumulen y expongan al público grandes cantidades de especímenes que representan a infinidad de seres vivos o extintos que han habitado nuestro planeta y gracias a ello ahora podemos conocer a muchos gigantes.

			La imagen de la serpiente marina

			Sin duda, ningún gabinete o museo de Historia Natural ha expuesto jamás los restos de un ser mitológico, porque lógicamente ningún producto de la fantasía humana forma parte del mundo real, a pesar de lo cual llegó a exhibirse un esqueleto gigantesco asegurando que era de una serpiente marina autentica39. No hay ninguna prueba científica de que las serpientes marinas gigantes hayan habitado los mares de nuestro planeta, aunque curiosamente el aspecto de tan terrible animal —como el de otros muchos seres fantásticos— recuerde mucho al de otros animales ya conocidos. Por este motivo y porque se sabe que los protagonistas de muchas leyendas son interpretaciones de los fósiles de grandes animales, muchos investigadores plantean que la explicación más plausible para muchas de las descripciones de seres fantásticos es que están basadas en las imágenes de animales actuales o en los fósiles de otros desaparecidos. El inconveniente de esta explicación está en que para reconstruir una versión «realista» de un ser fantástico no suele considerarse el papel jugado por la imaginación cuando lo describe quien dice haberlo visto y no digamos si para reconstruirlo se mezclan los restos (actuales o fósiles) de varios animales desconocidos. Precisamente esto último fue lo que hizo Albert Koch en el año 1846 cuando montó el esqueleto del Hydrarchos y lo expuso al público atribuyéndolo a una serpiente marina gigante (figura 11).

			A la postre el esqueleto de la «serpiente» Hydrarchos resultó ser tan imaginario como el propio animal y su historia está directamente relacionada con la del Basilosaurus, un gigantesco animal prehistórico de aspecto serpentiforme que habitó los mares millones de años después de que se extinguiese el Mosasaurus y que fue el primer género de un mamífero marino en ser descrito por los paleontólogos. Este cetáceo primigenio, perteneciente al grupo arqueocetos, alcanzó más de veinte metros de longitud, con dos aletas relativamente pequeñas y unas poderosas mandíbulas dotadas en la parte delantera de grandes dientes cónicos para atrapar presas y en la posterior de otros aserrados aún mayores para cortar y masticar carne (figura 12). Sin duda el Basilosaurus era un mortífero monstruo que vivió en los mares poco profundos que se extendían a lo largo de las costas y alimentándose seguramente de grandes peces y otros cetáceos. Sus fósiles se han hallado en depósitos sedimentarios del periodo Eoceno, que se han datado entre hace unos cuarenta y cinco y treinta y seis Ma, situados en el estado norteamericano de Alabama, así como en diversos lugares del norte de África y Pakistán.

			La historia de los hallazgos de Basilosaurus comenzó en el sureste de los Estados Unidos de América a principios de la década de 1830, cuando los residentes de la región comenzaron a encontrar en el campo unos enormes artefactos petrificados que nadie sabía a qué animal pertenecían y menos aún que eran en realidad huesos fósiles de ballenas prehistóricas. La mayoría de aquellos huesos eran vértebras enormes que en algunas áreas fueron tan comunes de encontrar que la población local las empleaba para hacer los morillos de las chimeneas y los cimientos de las casas40. En 1832, en la ribera del río Ouachita (Louisiana) fueron descubiertas varias de aquellas gigantescas vértebras y una de ellas fue enviada por el juez del condado de Clarke al doctor Richard Harlan en Filadelfia. Este médico publicó en 1834 un informe en el cual, tras confundir el grupo al que pertenecía el animal, afirmó que aquellos huesos eran de un reptil gigante al que denominó Basilosaurus41, un error comprensible dado que las vértebras de los mamíferos marinos son muy singulares y se disponía solamente de una. En 1835 se descubrieron nuevos restos de Basilosaurus y Harlan decidió enviarlos a Londres para que los analizase el renombrado naturalista y anatomista británico Richard Owen. Este determinó que sus dientes pertenecían a un mamífero y las vértebras eran similares a las de las ballenas, así que consideró que Basilosaurus no era un nombre adecuado para un cetáceo y en 1840 propuso formalmente denominar Zeuglodon al género y cetoides a la especie42. Pero la regla de prioridad que establece el código de la nomenclatura taxonómica señala que solo es correcto el primer nombre que se le otorga a un taxón, por lo que al final el nombre definitivo fue Basilosaurus cetoides.
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			Figura 11. Montaje del supuesto esqueleto de Hydrarchos realizado por Albert Koch (Grabado de 1846).

			En su libro The great sea-serpent, publicado en 189243, el zoólogo holandés Antoon Cornelis Oudemans mencionaba que D’Arcy W. Thompson (en el primer capítulo hablé de su famoso libro) tenía sus dudas sobre considerar al Basilosaurus un cetáceo, debido a que muchos componentes de su esqueleto recordaban más un pinnípedo44, entre ellos la forma de los dientes, la posición de las fosas nasales, las vértebras y los huesos de las extremidades anteriores. Thompson también argumentaba que, si partía de que los huesos de las extremidades anteriores de Basilosaurus se parecían a los de las focas, sería probable que tuviera unas extremidades posteriores pequeñas (aún no se conocían); pero, por el contrario, si se consideraba que aquellos huesos eran más parecidos a los de la aleta de un delfín sería problemático justificar que el animal tuviese unas aletas traseras. Lo cierto es que años después se descubrió que el Basilosaurus poseía unas aletas traseras que resultaron ser vestigiales, por lo cual se cree que nadaba ondulando su cuerpo como una anguila o una serpiente, valiéndose de su afilada cola para propulsarse y orientarse a través del agua (figura 11).
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			Figura 12. Arriba: Recreación de Basilosaurus elaborada por Zdenek Burian (1944) Abajo: Restauración esquelética de un fósil de Basilosaurus cetoides de Alabama de unos 17 metros de largo, publicado por Gidley (1913). La pelvis y el fémur aquí se han modificado para parecerse a Basilosaurus isis de Egipto (Gingerich, 1991).

			Diez años después del descubrimiento de Harlan, el paleontólogo y aventurero Albert C. Koch —propietario del Museo St. Louis, ávido coleccionista y showmen de fósiles— aprovechando la abundancia de restos de Basilosaurus que se estaban encontrando organizó una expedición en la cual recolectó gran cantidad de fósiles (incluido un rarísimo cráneo completo) y decidió combinarlos todos para elaborar un gran esqueleto de treinta y cinco metros, formado por una cadena de vertebras, algunas costillas y porciones de lo que se dice que fueron las aletas. Koch los atribuyó a una monstruosa serpiente marina a la que denominó Hydrarchos sillimanni (regidor de los mares) e incluso llegó a publicarla en una revista especializada ¡en frenología!45 Actualmente se cree que no todos los huesos fósiles utilizados para hacer el esqueleto perteneciesen a la misma especie y era evidente que Koch sabía que estaba perpetrando un engaño monstruoso, aunque no parecía preocuparle, ya que cuando en 1845 exhibió la gigantesca «serpiente marina» en Broadway (Nueva York) y en otros lugares de Estados Unidos y Europa, tuvo un éxito aún mayor que el alcanzado por la exhibición de un mastodonte «artificialmente mejorado» al que llamó Missourium. 

			El engaño no tardó en ser descubierto y en 1846 muchos periódicos y revistas estadounidenses y europeas publicaron artículos en los cuales se informaba que el Hydrarchos estaba formado por huesos del Basilosaurus, pasando así de ser el descubrimiento de fósiles más espectacular jamás realizado a convertirse en uno de los mayores engaños científicos jamás perpetrados. Aprovechando el revuelo, uno de aquellos artículos incluso dio a entender que habría que preguntarse si actualmente podrían vivir como un vestigio prehistórico algunos individuos de serpiente de mar iguales al Hydrarchos, lo que realmente planteaba la posibilidad de que todavía quedasen Basilosaurus vivos y que la serpiente de mar fuera uno de ellos.

			Hubo quienes llegaron a decir que los huesos del Hydrarchos ni siquiera eran fósiles, sino que habían sido fabricados enteramente por manos humanas. Sin embargo, coincidiendo con la exhibición pública del esqueleto en Boston, el naturalista norteamericano Jeffries Wyman publicó un artículo46 en el cual señalaba que, aunque el Hydrarchos de Koch era una falsificación, las vértebras eran huesos fósiles auténticos y demostraba de manera concluyente que aquel esqueleto pertenecía a un mamífero y no a un reptil, procediendo sus huesos de varios individuos pertenecientes a especies diferentes. Curiosamente Wyman también describió los restos fósiles de varios mamíferos gigantes hallados en América del Norte y del Sur, entre los cuales estuvieron el enorme roedor Castoroides ohioensis, el perezoso gigante Megalonynx e incluso un cráneo de Mastodon giganteus del que llegó a establecer incluso la forma de su cerebro.

			El esqueleto del Hydrarchos no tuvo un buen final, siendo destruido en los bombardeos realizados por los aliados sobre Alemania durante la Segunda Guerra Mundial. Anteriormente, en el Gran Incendio de Chicago de 1871, también se destruyó un segundo monstruo marino más pequeño creado por Koch al que llamó Zygodon, emulando el nombre Zeuglodon dado por Richard Owen al Basilosaurus. Es triste que estos dos especímenes de importancia histórica se hayan perdido.

			Durante la segunda mitad del siglo XIX hubo otros personajes empeñados en demostrar la existencia de la serpiente marina y lo intentaron basándose también en el Basilosarus, pero de una manera más honesta que Koch. Ese fue el caso del reverendo J. G. Wood, que después de ver varias vértebras del cetáceo decidió investigar varios casos de avistamiento entrevistando para ello a muchos pescadores de la costa de Massachusetts. En 188447 publicó que posiblemente todavía quedasen con vida algunas criaturas similares a los Basilosarus y que ellas habrían sido las responsables de que entre 1819 y 1875 se avistaran en la zona unas enormes criaturas similares a grandes serpientes marinas dotadas de pequeñas extremidades. En este sentido, el ya citado Oudemans, después de tratar en su libro el asunto del Hydrarchos, también apunta que una explicación para las grandes serpientes marinas que decían haber visto muchos marineros podría ser la de que en realidad lo que habían visto era un Basilosaurus que continuaba viviendo en nuestros días. Pero lo cierto es que hoy día sabemos que los avistamientos de la mítica serpiente marina son meras leyendas marineras y a quienes pretendan explicar su existencia basándose en la de seres prehistóricos como el Basilosaurus hay que recordarles que todas las especies de ese género de cetáceos desaparecieron de los mares de la Tierra. Sin duda el Basilosaurus fue un gran depredador que de haber perdurado unos millones de años más habría rivalizado incluso con el gigantesco tiburón Megalodón, pero su extinción, según creen los paleontólogos, pudo deberse a que sus presas se volvieron escasas conforme fueron cambiando las condiciones ambientales durante el periodo Oligoceno como preámbulo al comienzo de las glaciaciones.

			Por si a estas alturas algún lector se pregunta si trataremos sobre los mamíferos gigantes acuáticos, ya le respondo que no, fundamentalmente por dos motivos. En primer lugar, porque considero que tratar del gigantismo en relación con los mamíferos acuáticos del Cenozoico nos obligaría a tomar derroteros expositivos muy apartados de la línea principal que seguiremos en este libro. El segundo motivo para prescindir aquí de los mamíferos acuáticos es porque se trata de un tema tan amplio y complejo que daría sobradamente para el contenido de un próximo ensayo no menos interesante que este. Igual sucede con otros muchos vertebrados de enorme tamaño y aspecto muy diferente a los actuales que habitaron la Tierra durante el Cenozoico, entre los cuales hay peces, reptiles y aves48, tanto terrestres como adaptados a la vida acuática.
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			Coleccionando mundos desaparecidos

			Mitos, catástrofes y grandeza 

			Entre los indios, tanto Ojibwa como Iroqueses, existe una creencia un tanto vaga en un animal grande que una vez se extendió por el bosque, y fue tan fuerte que fue capaz de aplastar los árboles que se interponían en su camino.

			William Berryman Scott49

			Los primeros intentos para realizar estudios científicos en torno a restos fósiles de vertebrados comenzaron hace poco más de dos siglos y se vieron limitados por cuestiones tales como la forma en que se solían recolectar los especímenes fósiles o las técnicas que se empleaban para su preparación. Pero en esta etapa inicial de la paleontología de vertebrados la principal dificultad con la que se tropezó fue la de lograr establecer una relación entre los fósiles de que se disponía y los seres vivos a los que representaban. Este problema no se pudo solucionar mediante los planteamientos de la taxonomía linneana y no fue hasta finales del siglo XVIII que iniciaron los primeros estudios basados en la anatomía comparada. Debido al desconocimiento que por entonces se tenía sobre la naturaleza de los fósiles se pretendió interpretarlos como si fuesen objetos al margen de los seres vivos actuales, siendo la principal consecuencia de ello que se comenzaron a fraguar paradigmas sobre su posible origen y que también estaban al margen de la propia naturaleza y que por lo tanto eran falsos.

			Pero después de que los naturalistas aceptasen que los fósiles eran huellas o restos petrificados de seres vivos del pasado (de la prehistoria), la imaginación impregnó muchos de las primeras interpretaciones sobre las relaciones entre aquellos restos y los seres vivos actuales, afectando a las imágenes que se elaboraron sobre cómo fue la vida que habitó la Tierra en su pasado más remoto. Deslumbrados por los ejemplares pertenecientes a los seres de mayor tamaño, muchos naturalistas asumieron la curiosa idea de que a lo largo del pasado de nuestro planeta habrían predominado los seres de gran tamaño, manifestándose así un extraño gigantismo generalizado que habría afectado de una u otra forma a representantes de casi todos los grupos seres vivos, con independencia de que hubieran sido vertebrados, invertebrados o incluso plantas. Es innegable que esa particular manera de ver la naturaleza del pasado contribuyó a obstaculizar las interpretaciones que realizaron los primeros paleontólogos cuando la investigaron desde una perspectiva puramente científica.

			Como era de esperar la idea de un mundo prehistórico plagado de seres gigantescos caló rápidamente en el público, alcanzando su máxima expresión en las imágenes que mostraban los libros, revistas y cromos, donde raramente aparecían los animales de pequeño tamaño, hasta el extremo de hacerse habitual que a los grandes anfibios y reptiles que vivieron durante el Paleozoico y el Mesozoico fuesen representados junto a gigantescos helechos arbóreos y coníferas cuyo aspecto era generalmente extraño, llegándose a veces a relegar a las plantas de menor porte o, como mucho, a representar algunos helechos. En este sentido sorprende ver cómo en muchas ocasiones, cuando se representaba a alguno de los últimos dinosaurios en su entorno, no se mostraban hierbas ni matorrales, a pesar de que al final del periodo Cretácico50 ya habían comenzado a aparecer las plantas modernas.

			Para completar este panorama totalmente primigenio y alejado del mundo actual, aquellas representaciones del mundo prehistórico solían tener como telón de fondo unos escenarios más o menos apocalípticos en los cuales solían aparecer volcanes en erupción y que parecían amenazar con destruirlo todo en cualquier momento. Hoy sabemos que aquella visión que se popularizó del mundo prehistórico no reflejaba la realidad, sino que mostraba lo que muchos esperaban que esta fuese, incluyendo entre ellos a más de un erudito en la materia.

			Cuando era un niño aquellos paisajes prehistóricos tan bizarros me sorprendieron extraordinariamente y quizás —como les debió suceder a otros— aquel mundo revuelto y habitado por gigantes me cautivó y no tardó en convertirse, de alguna manera, en uno de los motivos por los que comencé a interesarme por la paleontología. Recuerdo aquellas ilustraciones del mundo de los dinosaurios en las cuales un pequeño y solitario mamífero primigenio era representado escondido entre la vegetación, como dando a entender que no guardaba relación con los grandes reptiles protagonistas de la escena y que parecía estar allí tan solo esperando el momento propicio para arrebatarles su lugar en un mundo que, terminó por desaparecer, aunque por suerte para nosotros algunos pequeños mamíferos sobrevivieron y con el tiempo dieron lugar a los gigantes que protagonizan este libro.

			El motivo por el que los dinosaurios terminaron por desaparecer de la Tierra ha sido uno de los mayores enigmas para los científicos, incapaces de entender que eso les hubiera sucedido a unos animales tan grandes y majestuosos. Es curioso cómo algunos creímos comprenderlo cuando siendo niños vimos la película Fantasía, una antigua cinta cinematográfica de animación en la que Walt Disney, que no escatimó medios para mostrar cómo las fuerzas de la naturaleza habrían actuado contra los grandes reptiles hasta exterminarlos, dejando claro que de no haber sido por una serie de catástrofes aquellos gigantes nunca habrían cedido su lugar a nuestros ancestros mamíferos, aunque estos solo se hubieran salvado por algo tan simple como ser demasiado pequeños.

			Actualmente sabemos que los que asesoraron la obra de Disney acertaron en lo de las catástrofes. Resulta que lo ocurrido a los dinosaurios se podría comparar con la narración bíblica sobre las andanzas del pastorcillo que posteriormente sería el rey David, el cual fulminó al gigante Goliat lanzándole solo una piedra. Aunque en el caso de los dinosaurios esa piedra fue en realidad un gran asteroide de varios kilómetros de diámetro que impactó sobre la Tierra hace 65 Ma, pero esa es otra historia.

			Nuestra historia la iniciaremos en la antigua Grecia, donde los hallazgos de fósiles de grandes mamíferos ayudaron a crear algunos protagonistas de la archiconocida mitología griega, los mismos fósiles que a lo largo del siglo XIX contribuyeron de manera fundamental a los avances de las ideas evolucionistas. También nos remontaremos al periodo transcurrido entre finales del siglo XVIII y principios del siglo XIX que sirvió para transformar la historia natural, que poco a poco se fue alejando de las concepciones teológicas que pretendían explicar el desarrollo de la vida sobre la Tierra desde un punto de vista de la Creación. En medio de aquella revolución conceptual eran cada vez más los naturalistas que comenzaban a considerar a los fósiles como la mejor evidencia de la vida del pasado51, mientras que de manera paralela se fue fomentando la imagen de un mundo prehistórico que supuestamente estuvo plagado de gigantes y monstruos.

			Europa siempre tan vieja

			Los documentos que nos han llegado parecen demostrar que el conocimiento del Mundo Prehistórico comenzó en la Antigüedad, aunque como veremos los mamíferos gigantes que habitaron en la vieja Europa no fueron los primeros vertebrados de gran tamaño que suscitaron el interés de los paleontólogos modernos. Los primeros fósiles de este tipo de animales que se hicieron famosos entre los eruditos europeos fueron los de un reptil marino del Mesozoico, un perezoso gigante sudamericano y unos mastodontes hallados en Norteamérica. El hecho de que entre ellos no estuviera ningún resto fósil de un mamífero gigante europeo no significa que no los hubiera, ya que muchos de los que han alcanzado más notoriedad —como los mamuts— habitaron en Europa durante el Cuaternario, aflorando sus fósiles en abundancia gracias a la erosión geológica y la actividad humana.

			Los paleontólogos llevan más de dos siglos constatando la presencia de grandes mamíferos en el registro fósil europeo, aunque lo cierto es que existen indicios de que sus fósiles ya eran conocidos en la Antigüedad Clásica, cuando muchos de ellos se atribuyeron a seres monstruosos. El motivo principal de que ocurriese esto fue porque la apariencia de aquellos restos fósiles indicaba que pertenecieron a seres radicalmente diferentes a cualquier animal que habitase por entonces en el continente. Como señalé en la introducción, la creencia de que existen enormes seres monstruosos está presente en numerosas culturas de la Antigüedad —no solo europeas— en las cuales ha dado origen a multitud de mitos y leyendas protagonizadas por ellos. Así, aunque los antiguos griegos y romanos habían identificado perfectamente a los fósiles marinos como testimonios de seres vivos del pasado, no les sucedió lo mismo en el caso de los fósiles de muchos de los grandes vertebrados que habitaron donde actualmente se sitúa la cuenca del mar Mediterráneo. Los pueblos que vivieron en sus riveras conocían la existencia de huesos fosilizados de muchos de los grandes mamíferos terrestres del final del Terciario y el Cuaternario (Mioceno, Plioceno y Pleistoceno) y en este sentido hay que tener en cuenta que entre la gente de aquellas culturas existía la creencia generalizada de que en épocas antiguas hubo gigantes y héroes, por lo que solían atribuirles a ellos los huesos fósiles de elefantes, rinocerontes y otros grandes mamíferos que se encontraban en campos y cuevas. Por otra parte, en aquellos tiempos casi nadie conocía el mundo más allá de su entorno cercano y menos aún podía saber que en otros continentes habitaban grandes mamíferos, cuyos esqueletos les habrían ayudado a comprender los enormes y extraños huesos que estaban aflorando en campos y cuevas, los cuales, para colmo, estaban petrificados.

			***

			La historiadora estadounidense Adrienne Mayor es especialista en Ciencia Antigua y en cómo muchos mitos y creencias populares están basados en las interpretaciones de la naturaleza que hacían las culturas precientíficas. Mayor ha recopilado y analizado testimonios literarios sobre numerosos descubrimientos precientíficos de restos fósiles de grandes vertebrados, así como de su exposición en lugares públicos52. Toda esta información goza del reconocimiento de los científicos, pero su valor es desigual porque buena parte de ella nos ha llegado a través de repertorios de mitos o curiosidades recogidos en un tipo de literatura paracientífica de la Antigüedad dedicada a lo que se denomina literatura de mirabilia53. De todas formas, los autores de aquellos textos sabían claramente que los grandes huesos fosilizados de los que daban noticia provenían de un pasado remoto, ya que por lo general afirmaban que todos aquellos restos habían salido a la luz debido a los trastornos causados en la superficie terrestre por los terremotos, las inundaciones de los ríos y la erosión marina costera.

			Mayor ha determinado que en los lugares donde según los textos antiguos habían aparecido huesos gigantes también se localizan yacimientos con restos fósiles de mamíferos y ha incidido en la importancia de que se hallasen ese mismo tipo de restos entre los vestigios arqueológicos excavados en sitios de culto religioso griegos, los cuales posiblemente se expusieron como ofrendas votivas. Entre estos casos está el gran santuario panhelénico de Hera (isla de Samos), donde han descubierto un fémur de mastodonte o de rinoceronte del Mioceno. Otro de estos hallazgos se produjo en la acrópolis griega de Nichoria, en el golfo de Mesenia, donde los arqueólogos de la Universidad de Minnesota que excavaron entre 1969 y 1975 hallaron un fémur fosilizado que inicialmente se consideró de un elefante del Plioceno y que dos décadas después Nikos Solounias atribuyó a un rinoceronte lanudo o a un gran herbívoro denominado Chalicotherium (figura 13). Para este paleontólogo del Museo Americano de Historia Natural de Nueva York el color negro del hueso fósil indica que probablemente fue encontrado por los antiguos griegos en los depósitos de lignito que hay en la cercana cuenca de Megalópolis. En la antigüedad esa zona era conocida como el «campo de batalla de los gigantes», debido a que la elevada concentración de grandes huesos fósiles inspiró la creencia de que ejércitos enteros de gigantes fueron derribados allí por el rayo de Zeus. El hecho de que el fémur de Nichoria estuviera cuidadosamente almacenado en la acrópolis indicaría que los antiguos griegos tuvieron un gran interés por aquel fósil, que les pudo servir de inspiración para la construcción de algunos relatos mitológicos.

			En época romana, la antigua práctica de depositar huesos como ofrenda en los santuarios pasó a formar parte de las actividades de las élites del estado que al parecer llegaron a coleccionar los fósiles de grandes mamíferos terrestres. De hecho, se sabe que varios emperadores mostraron interés tanto por los animales extraños como por los fósiles y es evidente que en la época de Augusto algunos ya tenían bastante claro que los restos, que para muchos pertenecían a hombres gigantes, en realidad eran de grandes animales que vivieron en épocas remotas. Así, según testimonios de su época, en las residencias y jardines imperiales Augusto tenía verdaderos gabinetes de curiosidades y Tiberio llegó a proponer que se enviasen a Roma unos huesos gigantes aflorados a causa de un terremoto que sacudió varias regiones, aunque finalmente solo le llevaron un enorme diente que fue estudiado por un topógrafo para elaborar un diagrama reconstruyendo todo el cuerpo del animal.

			Una de las historias más extendidas en la antigüedad que estaba relacionada con los fósiles de grandes mamíferos fue la referida a la presencia de los cíclopes en las islas del Mediterráneo. Los antiguos griegos imaginaban a estos legendarios seres como primitivos cavernícolas salvajes que usaban garrotes y probablemente eran caníbales. En 1914, tras excavar varios yacimientos de fósiles del Pleistoceno que están situados en islas del Mediterráneo, el paleontólogo austríaco Othenio Abel sugirió que la imagen del cíclope descrito por Homero en la Odisea pudo estar basada en los fósiles de elefantes enanos que se hallaron en la antigüedad, unos animales de entre 1 y 1,8 metros de altura hasta sus hombros, tenían cráneos que se asemejan a rostros humanos grotescos, aunque mucho más grandes (figura 14). Los restos fósiles de estos pequeños elefantes son relativamente comunes en las cuevas costeras de Italia y Grecia, por lo que Abel se aventuró a especular que cuando naufragaban en aquellas costas marineros que desconocían los elefantes pudieron confundir la gran cavidad nasal que caracteriza al cráneo de estos mamíferos con la cuenca ocular del legendario Cíclope. Además, al ver los grandes huesos que a menudo aparecían amontonados en las cuevas54 aquellos marineros debieron pensar que se trataba de restos pertenecientes a otros náufragos devorados por los cíclopes. Lo cierto es que conforme eran colonizadas las islas mediterráneas donde abundan los fósiles de elefantes enanos, las descripciones de sus huesos comenzaron a circular entre los marineros y la historia de los cíclopes fue convirtiéndose en una tradición que terminó apareciendo en la famosa obra literaria de Homero y que ha pervivido desde entonces en el imaginario popular.
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			Figura 13. Reconstrucción del Chalicotherium. Obra del autor (2022).
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			Figura 14. Cráneos de elefante enano que vivió en una isla del Mediterráneo durante el Pleistoceno. El cíclope. Obra del autor (2022).

			También se ha planteado la posibilidad de que la leyenda del Cíclope hubiera tenido su origen en algún cráneo de dinoterio (Deinotherium giganteum) (figura 15), un enorme proboscídeo que habitó en Eurasia y África hace entre 23 y 1,8 Ma que tenía en su barbilla dos grandes colmillos arqueados apuntando hacia abajo y hacia atrás de más de un metro de largo. Estos animales eran realmente enormes con unos cuatro metros y medio de altura hasta el hombro, lo cual les convirtió en uno de los mamíferos terrestre más grandes que han existido sobre la tierra (aunque ya trataremos del monstruoso Indricotherium). Se sabe que los antiguos griegos conocieron los huesos de dinoterio, habiéndose hallado restos fósiles de sus cráneos y colmillos en templos de Creta, donde habían sido llevados por los antiguos habitantes de la isla.

			***
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			Figura 15. Reconstrucción del Deinotherium giganteum. Obra del autor (2022).

			Campo empapado de sangre, ese era el nombre por el que los antiguos griegos conocían a uno de los lugares de la isla de Samos donde se hallaron huesos enormes. Lo llamaban así porque la tierra era roja y para explicarlo el historiador griego Plutarco55 aludió a una leyenda muy extendida según la cual el color rojo de aquella tierra se debía a la sangre que se derramó en una gran batalla ocurrida allí, en la que, según la mitología, las amazonas fueron derrotadas por el dios Dionisos y sus elefantes de guerra. Según esa leyenda los enormes huesos hallados en ese lugar eran los restos de aquella batalla y pertenecían a amazonas caídas en el combate56 y a los elefantes de Dionisos. Es curioso el hecho de que Plutarco afirmara que algunos de los enormes huesos hallados en Samos se exhibieron como restos de elefantes, porque si tenemos en cuenta que en la isla hay restos de mastodontes la afirmación del erudito griego significaría que casi dos mil años antes de que el anatomista Cuvier relacionase a los mastodontes con los elefantes ya lo hicieron los griegos. Plutarco también hace referencia a otra interpretación de los enormes huesos de Samos, basada en una leyenda mucho más antigua según la cual antes de llegar los humanos Samos estaba habitado por unas criaturas monstruosas llamadas Neades cuyos gritos habrían provocado tal estruendo que el suelo se abrió y se las tragó. A partir de esa leyenda y dado que Samos es sacudida periódicamente por terremotos, sus habitantes no tardaron en atribuir los grandes huesos hallados en la isla a la muerte masiva de las enormes Neades.

			Como acabamos de ver, seguramente la lógica fue la que llevó a muchos griegos de la antigüedad a darse cuenta de que huesos como los hallados en Samos pertenecían a animales extintos y no a humanos gigantes o a monstruos mitológicos, pero lo cierto es que para que se determinase la identidad de todos aquellos restos aún habrían de pasar muchos siglos, ya que en Grecia la paleontología moderna no dio comienzo hasta 1837. En ese año, en un lecho seco de un arroyo llamado Megalo Rhevma, en Pikermi (cerca de Atenas), se halló casualmente un cráneo fósil que parecía ser de un humano, aunque al final resultó pertenecer a un simio de hace 13 Ma. El revuelo que ocasionó aquel descubrimiento provocó que se abalanzaran sobre la región paleontólogos de muchos países, que realizaron numerosas excavaciones a gran escala entre los años de 1839 y 1912. Esta búsqueda de restos fósiles fue una competición cuasi compulsiva y dio lugar a una avalancha de descubrimientos de todo tipo de mamíferos extintos que habían vivido alrededor del Mediterráneo en épocas remotas, muchos de los cuales eran gigantes. Actualmente se conocen en Grecia muchísimos yacimientos paleontológicos y de todos ellos los de Pikermi, Samos y Megalópolis destacan por ser excepcionalmente ricos en fósiles de mamíferos. En este sentido no cabe duda de que entre los mamíferos fósiles más grandes hallados en estos lugares están muchos de los gigantes y monstruos descritos por los autores antiguos que tanto desconcierto produjeron.

			Entre la mitología y la ciencia

			En 1878 el geólogo británico William Boyd Dawkins publicó en la revista Nature una reseña sobre el último libro escrito por el paleontólogo francés Albert Gaudry57. Dawkins señala que el profesor Gaudry hacía casi dos décadas que exploró la región de Pikermi y demostró que durante el Mioceno superior las llanuras de Maratón y los bosques de alrededor fueron habitados por gran cantidad de antílopes, gacelas, jirafas, hipopótamos, mastodontes, rinocerontes y monos.

			Lo cierto era que desde que en Megalo Rhevma se encontró el resto de primate al que me he referido, los paleontólogos no han parado de excavar en los depósitos geológicos de Pikermi, extrayendo los restos fósiles de más de cincuenta taxones de mamíferos del Mioceno, además de los de gigantescas tortugas y avestruces. A partir de estos hallazgos se han descrito animales tan enormes como dinoterios, mastodontes y rinocerontes, jirafas gigantes58, extraños herbívoros con garras59, caballos de tres dedos, parientes de los cerdos, algunos primates y depredadores tales como hienas, osos, leones y tigres dientes de sable, varios de ellos mucho más grandes que sus parientes actuales. 

			En su reseña del libro de Gaudry, Dawkins también relata que durante los últimos cinco años el paleontólogo francés había reconstruido un panorama faunístico similar al de Pikermi partiendo de los fósiles de mamíferos del Mioceno superior de Mont Luberon. Tras las excavaciones que había realizado en Grecia, Gaudry pensó que podría mejorar su comprensión de las especies de Pikermi si las podía estudiar en un área alejada y se dirigió al sur de Francia donde inició unas nuevas excavaciones paleontológicas en los sedimentos terciarios del Mont Luberon60. Allí son abundantes los restos fósiles de mamíferos y su conservación es tan buena como la de los hallados en Pikermi o la de los descubiertos por Othniel Marsh en Norteamérica.

			La mayoría de las especies que excavó Albert Gaudry en Pikermi resultaron ser tipos de transición o eslabones perdidos entre épocas sucesivas, de manera que mientras algunos taxones eran completamente diferentes a los que existen actualmente otros muchos recuerdan a formas actuales con las que guardan curiosos parecidos. Esto llevó a Gaudry a ser el primero en asociar especies extintas y actuales para elaborar árboles filogenéticos aplicando el modelo de filiación darwiniano, lo cual proporcionaba importantes evidencias a la teoría evolutiva de Darwin. El naturalista británico llegó a citar a Gaudry como el único zoólogo francés que defendía sus puntos de vista, aunque lo cierto es que el pensamiento del paleontólogo no puede calificarse de darwiniano, dado que prefería la armonía de la naturaleza a la lucha por la vida. Esta manera de ver la evolución se aprecia cuando señala, refiriéndose a la composición de la fauna Pikermi Gaudry, que no había competencia vital y que todo estaba en armonía, a pesar de lo cual le sorprendían las grandes desigualdades que había en el desarrollo de los seres desde la antigüedad y el hecho de que a veces los más especializados y «perfectos» desaparecieran más rápidamente.

			Lo cierto era que fósiles como los de Pikermi, además de aparecer en Europa y otros lugares de Grecia (como Samos y varias islas del Egeo), también se encuentran en el oeste de Turquía, el norte de África y las colinas de Siwaliks de India y Pakistán. Esta circunstancia permitió a los paleontólogos del siglo XIX lanzar la hipótesis de que durante el Mioceno muchos grupos de animales atravesaron Grecia durante migraciones masivas que se produjeron entre Asia, Europa y África. No hace falta decir que entre aquellos animales destacan especialmente los proboscidios que, como el dinoterio, que cuando vivió formó parte de la fauna de Pikermi y de la mitología griega millones de años después de su muerte. 

			***

			La isla de Samos es una de las más grandes de la región oriental del mar Egeo. Sus yacimientos fosilíferos del Mioceno tardío son bien conocidos y según los expertos han producido más de más de treinta mil ejemplares fósiles que se encuentran dispersos en varios museos e instituciones de Europa y Estados Unidos. La presencia de restos fósiles de mamíferos en Samos es conocida desde tiempos de los antiguos griegos, los cuales encontraron en varios lugares de la isla sus grandes huesos fosilizados expuestos en la superficie del terreno y, como ya hemos visto, intentaron explicar su presencia a través de dos historias mitológicas, la que trata sobre la antigua presencia en Samos de unos enormes monstruos llamados Neades y la que sitúa en la isla el campo donde combatieron las amazonas contra Dionisos y sus elefantes.
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			Figura 16. Comparación del Samotherium con la jirafa actual.

			Los suelos más fértiles de la isla de Samos están situados sobre los sedimentos del Neógeno, los cuales contienen los huesos fósiles de grandes mamíferos que encontraban los antiguos agricultores mientras araban sus campos; de hecho, los primeros fósiles de la isla de los que se tiene noticias fueron recogidos por los aldeanos en el siglo XIX. Estos materiales terminaron en manos de unos viajeros italianos que los llevaron a la Universidad de Padua en torno a 1860, donde todavía se encuentran. Igualmente, los buscadores de minerales valiosos también debieron encontrar fósiles cuando cavaban profundos pozos para extraer la denominada «tierra de Samian», un denso caolín blanco muy apreciado para diversos usos. El paleontólogo Nikos Solounias ha confirmado que el caolín se encuentra cerca de los lechos de fósiles alrededor de Mytilini, por lo que parece probable que los antiguos mineros también estuvieran entre los primeros en llamar la atención sobre los extraordinarios huesos hallados en Samos.

			A pesar de que los habitantes de la isla conocían la existencia de los huesos fósiles de mamíferos, los estudios realizados por geólogos europeos no mencionaron su presencia. Entre 1885 y 1887 el naturalista inglés C. I. Forsyth Major estuvo en Samos con el fin de reunir una colección de plantas de la isla y durante su estancia tuvo noticias de las leyendas antes mencionadas. Así, mientras otros paleontólogos estaban excavando en Pikermi, Major buscó en Samos fósiles de mamíferos inspirándose en las antiguas leyendas de los monstruosos Neades y los elefantes de guerra de Dionisio, encontrando los niveles fosilíferos de la cuenca de Mytilini. Desde 1879, un médico de Mytilini llamado Achilleas Stefanides estuvo recolectando algunos huesos fósiles y en 1887 le entregó su colección a Major, el cual excavó en varios barrancos de la región entre 1887 y 1889, obteniendo numerosos fósiles que llevó a diferentes museos de Suiza porque las expediciones fueron financiadas por una familia helvética, aunque la colección personal del paleontólogo se vendió en 1889 al Museo de Historia Natural de Londres.

			Forsyth Major acumuló una colección de más de dos mil especímenes fósiles y fue el primero en identificar en 1885 el cráneo y el fémur del Samotherium (figura 16), el extraño y enorme jiráfido que hábito la isla de Samos en el Mioceno. Se conocen las localidades donde Mayor recolectó fósiles, pero no hay información exacta sobre el lugar donde recopiló su colección, aunque lo más probable es que entre los sitios que visitó estuviese el barranco de Adrianos, la zona más rica en fósiles de Samos. Pero ¿qué pasó con las descripciones que hizo Plutarco? 

			El paleontólogo Nikos Solounias siendo aún niño descubrió su primer fósil cerca de Mytilini (un fémur de Samotherium) y posteriormente —desde hace más de tres décadas— ha excavado extensamente en la isla Samos. Los fósiles se encuentran incrustados en sedimentos blancos, no rojos, pero no lejos de Mytilini —entre los dos lechos fosilíferos más abundantes de la isla— se ubica una meseta plana cuyo suelo rojo contrasta mucho con los sedimentos blancos de las colinas circundantes, las cuales contienen grandes acumulaciones de huesos igualmente blancos. Viendo aquel lugar, Solounias recordó inmediatamente que coincidía con la descripción que hizo Plutarco de la imagen del campo de batalla empapado de sangre a cuyo alrededor se apilaban los huesos de los elefantes de guerra y de las amazonas. El otro lugar donde según Plutarco aparecían huesos enormes es Phloion, donde las Neades fueron tragadas por la tierra. Sabiendo que Phloion significa corteza de la tierra, Solounias buscó una formación geológica que coincidiera con la descripción del historiador griego y localizó una gran acumulación de huesos fósiles de mastodontes y samoterios del Mioceno situada bajo un enorme bloque de piedra caliza que presentaba las fallas resultantes de haber sido empujado hacia arriba por los terremotos. Las leyendas se habían reconciliado con la realidad.
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			Figura 17. Reconstrucción del Palaeoloxodon (o Elephas) antiquus. Obra del autor (2022).

			***

			Un caso parecido al de Pikermi ocurrió en Megalópolis, una población de la región de Arcadia en el Peloponeso, que en 1902 atrajo el interés de los científicos a raíz del descubrimiento casual de un leñador de unos gigantescos colmillos fósiles en un barranco de la localidad. Cuando el profesor Skoufos tuvo noticia del hallazgo, inició unas extensas excavaciones por la zona y en pocos meses transportó a la Universidad de Atenas varias toneladas de fósiles del Pleistoceno. Lógicamente la gente de Arcadia conocía desde tiempos remotos los extraños esqueletos fósiles hallados en los alrededores de las ruinas de la antigua Megalópolis y, como en otros lugares de la región, los colmillos y huesos fosilizados de proboscídeos aparecían con cierta regularidad bajo el arado de los agricultores y las palas de quienes excavaban pozos en los valles atravesados por los sedimentos del Pleistoceno.

			En 1994, mientras era construida una carretera al noroeste de Olimpia (cerca de Megalópolis) se desenterraron un par de enormes colmillos rectos de unos tres metros de largo que probablemente pertenecieron a un enorme elefante del Pleistoceno denominado Palaeoloxodon (o Elephas) antiquus, un animal de cuatro metros de altura cuyos restos son comunes en Arcadia y en buena parte de Eurasia (figura 17). Pausanias, el historiador griego del siglo II, cuenta que en la época de la Guerra de Troya se exhibió en el templo de Tegea (al sureste de Olimpia) un enorme omóplato y un par de colmillos gigantes. Los grandes huesos fósiles de proboscídeos siguen apareciendo actualmente y en 1997 se encontraron algunos en una mina de lignito cercana a Megalópolis. Curiosamente en Arcadia hay suelos de lignito que pueden arder espontáneamente y que en la antigüedad eran identificados como campos de batalla todavía humeantes, donde los rayos cósmicos de Zeus habían destruido gigantes y monstruos míticos durante la Gigantomaquia61.

			Las criaturas legendarias inspiradas en observaciones de fósiles de mamíferos extintos no se produjeron solo en la Grecia clásica, sino que es un fenómeno acontecido en muchas culturas a lo largo de todo el mundo. No creo que al lector le sorprenda la existencia de alguna posible relación cultural entre la enorme cantidad de restos de dinosaurios hallados en China y las historias sobre dragones que circulan allí desde hace milenios. Lo cierto es que no profundizaré en este tema, aunque más adelante veremos que antiguas leyendas sobre grandes monstruos como las que crearon los nativos americanos, probablemente después de haber visto en sus territorios de caza gigantescos esqueletos petrificados saliendo de las rocas o de encontrar enormes huesos de mastodontes en lugares donde acudían para recolectar sal. Situaciones como estas continuaron en épocas más recientes, como la que también relata Adrienne Mayor refiriéndose a lo que ocurrió con un cráneo de rinoceronte lanudo de la Edad de Hielo desenterrado alrededor de 1335 en una cantera de Klagenfurt (Austria) y que en 1590 se utilizó como modelo para construir una estatua conocida como el dragón de Klagenfurt. Curiosamente hay quienes señalan que aquella estatua podría ser considerada como el primer intento realizado para reconstruir un animal prehistórico, aunque sabemos que la falta de conocimientos impidió que se lograse.

			Lo cierto es que aún es más curioso comprobar que los primeros fósiles de mamíferos prehistóricos gigantes cuyas reconstrucciones jugarían un papel destacado en nuestra historia no se hallaron en Europa, sino que fueron un enorme perezoso terrestre procedente de Sudamérica y un pariente del elefante hallado en Norteamérica. Por algún lado teníamos que empezar.

			El primer gigante en reconstruirse

			Aquel gigantesco y desgarbado animal se erguía sobre sus cuartos traseros y se desplazaba con torpe y pausado caminar por entre la frondosa vegetación que poblaba el recodo del río, sin duda ignorante de que aquellos marjales terminarían siendo su tumba al terminar sus días hundiéndose en una de las muchas pozas rellenas del lodo que con el tiempo formaría parte de los depósitos sedimentarios del Lujanense62, en la actual Argentina. La historia de aquel enorme animal es bien conocida y comenzó muchos miles de años después de su muerte, cuando a finales del siglo XVIII el azar propició que encontraran sus huesos fosilizados enterrados en un barranco a la orilla del río Luján, cerca de la villa del mismo nombre, en la provincia de Buenos Aires. Desde que comenzaron a encontrarse los primeros huesos todo el mundo se dio cuenta de que no parecían pertenecer al esqueleto de ningún animal conocido y la información de su descubrimiento no tardó mucho en llegarle a Francisco Aparicio, alcalde de la villa, el cual encargó la tarea de desenterrar los huesos a un erudito aficionado local, el dominico Manuel de Torres. Teniendo en cuenta que entre la gente comenzó a correr todo tipo de historias referidas al hallazgo de un gigante, el fraile abordó la excavación de los restos con discreción, solicitando la colaboración de un artista que hiciese dibujos de los huesos conforme se extraían, para luego utilizarlos en la reconstrucción del esqueleto. La extracción del hallazgo terminó en la primavera de 1787 y cuando la noticia llegó al marqués de Loreto (por entonces era virrey del Río de la Plata) dio orden de que los restos fueran embalados y llevados a Buenos Aires. Allí, una vez limpios, un oficial cartógrafo portugués llamado José Custodio Sáá y Faria realizaría dos nuevos dibujos, uno representando cada una de las partes del esqueleto con sus dimensiones; y otro mostrando una primera reconstrucción del esqueleto.

			El hallazgo de Luján fue un hecho sin precedentes por lo que incluso antes de que terminasen de desenterrar los restos ya hubo quienes dijeron que aquel esqueleto pertenecía a un gigante. En aquella época, ese tipo de afirmaciones no sorprendían demasiado porque, como sucediera en la Antigüedad Clásica, en América algunos fósiles de grandes animales también habían dado lugar a bastantes leyendas relativas a la existencia de gigantes. Así en el siglo XVIII, y precisamente en la región patagónica, alcanzaron gran predicamento las narraciones que hacían referencia a una raza de hombres gigantes anteriores al diluvio. Pero lo cierto fue que cuando se terminó de extraer el esqueleto de Luján, el hecho de que estuviese prácticamente completo dejó claro que no podía pertenecer a un hombre, dada la extraña forma de su enorme cabeza, sus poderosas mandíbulas dotadas de grandes molares y las enormes garras que poseía en los dedos de sus pies. Se trataba por lo tanto de un animal enigmático que además de ser gigantesco mezclaba unos dientes que parecían propios de un herbívoro con unas garras características de un carnívoro, dando lugar a una especie de quimera que desde el principio despertó la curiosidad de todos los que lo vieron, produciéndose una división de opiniones entre quienes lo consideraban un prodigio de la naturaleza y los que lo calificaban de monstruo aberrante.

			Finalmente, por orden del virrey del Río de la Plata, los restos fósiles del extraño animal y los dibujos de su esqueleto se embalaron en varios cajones y embarcados hacia España. En 1788 el esqueleto llegó al Real Gabinete de Historia Natural de Madrid, una de las principales instituciones dedicadas a la actividad científica en una España que ya llevaba tres siglos estudiando la naturaleza americana. Hubo quien lo calificó de monstruo nada más verlo, pero cuando fue identificado por los especialistas quedó claro que se trataba de un animal, que por lo demás era indudablemente desconocido. Desde entonces y más desde que se realizó su montaje, aquel esqueleto causó una gran impresión y en los años posteriores atrajo el interés de numerosos científicos, viajeros y curiosos, como demuestra la gran variedad de reconstrucciones que se elaboraron del mismo y que ilustraron muchos trabajos realizados desde 1787 (figura 18). Pero sin duda, de entre todas aquellas representaciones, la más famosa probablemente sea la que hizo en 1796 Juan Bautista Bru de Ramón, un valenciano que trabajaba como pintor y disecador en el Real Gabinete de Historia Natural desde su nombramiento en 1777. A Bru, como empleado de la institución, le correspondió estudiar la anatomía del extraño esqueleto y en 1793 —en buena parte por iniciativa propia— lo montó sobre un gran pedestal dándole la posición qué supuestamente tuvo el animal cuando vivió y colocándolo en la sala de petrificaciones del Real Gabinete. Así se convirtió en el primer mamífero fósil montado para ser expuesto y situó a España en un lugar destacado en los inicios de la paleontología moderna.

			La postura que le dio Bru al esqueleto es anatómicamente incorrecta, pero eso no le quita importancia al hecho de que su montaje fuera el primero que se hacía de un esqueleto fósil y cabe mencionar que como tal aún permanece casi inalterado en la exposición del actual Museo Nacional de Ciencias Naturales. Bru también describió el espécimen en una monografía en la que incluyó dibujos del esqueleto montado y de los huesos por separado, junto con cinco grandes láminas calcografiadas por el prestigioso grabador Manuel Navarro y publicadas por José Garriga (figura 19). Las ilustraciones de Bru aparecieron en varias publicaciones posteriores y en 1819 incluso llegaron a ser copiadas por Faujas de Saint-Fond.

			En 1796 de una manera poco aclarada, las imágenes de Bru cayeron en las manos del por entonces joven Georges Cuvier (figura 20). Llegado el año anterior al Muséum National d’Histoire Naturelle de París (sucesor del Real Gabinete de Luis XVI), Cuvier logró posicionarse como un gran anatomista y aunque oficialmente se dedicaba a la enseñanza había comenzado a estudiar la colección de dicho museo. Él estaba convencido de que existían muchas especies desaparecidas que estarían representadas por restos fósiles y que la extinción tuvo que haber sido un fenómeno generalizado, por lo cual supuso que en cierta forma todos los animales —extinguidos o no— estarían relacionados entre sí. Tomando esta premisa como punto de partida, Cuvier estableció que, aunque los huesos fósiles de un animal extinguido indicaran que era diferente a cualquier otro existente, los huesos de ambos se podían comparar anatómicamente para poder encajar al animal extinto dentro de alguno de los grupos que aún existían, ya fuesen reptiles, peces, ballenas o grandes mamíferos terrestres.

			En 1796 Cuvier publicó una descripción original de los restos fósiles del animal de Luján y lo denominó Megatherium americanum63, catalogándolo como una especie de perezoso gigante que habito en Sudamérica hace miles de años. Por lo general, los paleontólogos de vertebrados consideran que esa publicación de Cuvier constituye uno de los trabajos que fundamentan su disciplina científica y desde luego sirvió para demostrar que aplicando su método de la anatomía comparada al análisis de huesos fósiles se podía demostrar su pertenencia a especies diferentes a cualquier otra que viviese actualmente, apoyando a la vez la idea de Cuvier de que hubo seres vivos que se extinguieron en épocas muy antiguas de nuestro planeta.
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			Figura 18. Recreaciones de Megatherium americanum realizadas por: A. Joseph Smit para el libro Extinct Monsters; a Popular Account of Some of the Larger Forms of Ancient Animal Life de H. N. Hutchinson (1893). B. Robert Bruce Horsfall para el libro A history of land mammals in the western hemisphere de W. B. Scott (1913).

			***

			En una cueva del estado norteamericano de Virginia Occidental fueron excavados en 1797 los restos de un enorme mamífero que también ocupa un lugar en nuestra historia no solo por su interés científico sino porque vinculó en cierta forma al ya mencionado Juan Bautista Bru con un destacado personaje de la historia estadounidense llamado Thomas Jefferson. Jefferson es una celebridad de la historia política por haber sido uno de los redactores de la Declaración de Independencia de los Estados Unidos a finales del siglo XVIII, y también el tercer presidente de ese país, aunque muchos apenas si conocen que también mostró un gran interés por la ciencia y cuando no estaba ocupado en los menesteres de su cargo disfrutaba llevando a cabo estudios naturalistas. No fue un científico profesional, pero su ideología ilustrada le llevó a promover el desarrollo de la ciencia en la joven república estadounidense, así como a fomentar iniciativas gubernamentales en la época en que daba sus primeros pasos la paleontología, su rama científica predilecta como demuestran las contribuciones personales que realizó.

			Bru y Jefferson contribuyeron desde contextos muy diferentes al conocimiento de los grandes perezosos terrestres en los inicios de la paleontología moderna. Aparte de los condicionantes personales que separaron a ambos hombres, para entender la relación entre ellos hay que tener en cuenta que el esplendor alcanzado por la historia natural durante el siglo XVIII coincidió con el interés de la ciencia europea por el Nuevo Mundo y la paleontología ocupó una posición destacada gracias a los ricos yacimientos de grandes vertebrados fósiles que existen en aquellos territorios. Según algunos autores, tanto Bru como Jefferson influyeron de manera decisiva en las diferentes orientaciones que tuvieron las actividades científicas en la América colonial española y en las colonias británicas norteamericanas durante el siglo XVIII. En el caso español tales actividades se caracterizaron por la presencia y actuación de las instituciones científicas oficiales que incluyeron grandes expediciones de índole naturalista, mientras que en el caso británico las actuaciones recayeron sobre naturalistas individuales y no se mostró interés por las expediciones porque, a pesar de que la Royal Society londinense aglutinaba y valoraba los datos aportados desde las colonias, careció de la capacidad de instituciones españolas como el Real Jardín Botánico y el Real Gabinete de Historia Natural de Madrid.
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			Figura 19. Esqueleto de megaterio dibujado por Juan Bautista Bru y grabado por Manuel Navarro, recogido en José Garriga, Descripción del esqueleto de un cuadrúpedo muy corpulento y raro que se conserva en el Real Gabinete de Historia natural de Madrid, Madrid, Viuda de Joaquín Ibarra, 1796. Biblioteca Nacional de España.
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			Figura 20. Retrato de George Cuvier. Óleo realizado por François-André Vincent en 1795.

			Por otro lado, cuando comenzaron a llegar a Europa aportaciones sobre la naturaleza desde las colonias británicas, las que se hacían desde colonias españolas ya llevaban un siglo y medio dándose a conocer. Así, mientras que las contribuciones de Bru corresponden a la parte final de tres siglos de actividad científica española en América, las de Jefferson promovieron los inicios de la ciencia en Norteamérica.

			En 1797 se celebró en Filadelfia una reunión de la American Philosophical Society en la cual Thomas Jefferson —por entonces presidente de esta— informó que había recibido un conjunto de fósiles formado por varios huesos alargados y una enorme garra que se habían desenterrado en una cueva situada en la parte occidental del estado de Virginia. Hay que señalar que por entonces era frecuente que en los depósitos sedimentarios de la región se encontrasen huesos fósiles de animales desconocidos durante las labores de extracción de salitre64 que se realizaban en el suelo de las cuevas. En alguna cueva los salitreros habían desenterrado huesos de un animal de la familia del león cuyo tamaño superaba a la especie actual tanto como el del mamut o el mastodonte lo hacían respecto al de un elefante. Debido a esto y a la presencia de la enorme garra, cuando Jefferson presentó por primera vez los huesos, los comparó con los de un gran felino, pero sus peculiares características anatómicas y su exagerado tamaño comparado con el de cualquier animal actual hicieron pensar a Jefferson que se podría tratar de un animal completamente desconocido y que pudo formar parte de las comunidades faunísticas que habitaron la región en el pasado.

			Después de que Jefferson diese a conocer los restos fósiles, su preservación y almacenaje quedaron a cargo del eminente artista Charles Wilson Peale, miembro de la American Philosophical Society y fundador del que sería el Museo de Filadelfia, del cual volveremos a tratar más adelante. La institución acordó que se publicase una memoria describiendo los huesos acompañados de ilustraciones, para lo cual se encargó al médico Caspar Wistar que estudiase los restos y cuando los comparó con los de otros animales se dio cuenta de que eran similares a los del Megatherium americanum hallado anteriormente en Paraguay y que tras ser enviados a Madrid fueron descritos por Cuvier hacía poco tiempo.
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			Figura 21. Huesos de Megalonyx jeffersonii depositados por Thomas Jefferson en el museo de la American Philosophical Society. Ilustración realizada en 1799 por Caspar Wistar.

			Teniendo en cuenta la característica garra del nuevo animal, Jefferson lo denominó Megalonyx y aunque en 1822 el zoólogo francés Anselme Gaëtan Desmarest lo llamó Megatherium jeffersonii en honor a Jefferson, según las normas de nomenclatura zoológica debía prevalecer el primer nombre de la especie, de manera que finalmente su nombre científico fue Megalonyx jeffersonii. De todas maneras, Megatherium ni siquiera podría considerarse un sinónimo adecuado para llamar al animal, porque Desmarest se equivocó al determinar que la criatura de Jefferson era miembro del género Megatherium, ya que biológicamente Megalonyx es un tipo de animal distinto. Cuando en 1799 se publicó65 el estudio de Wistar acompañado del texto de la presentación original que hizo Jefferson en 1797 (figura 21), el revuelo que causó atrajo a naturalistas norteamericanos y extranjeros, incluido, por supuesto, Cuvier. El francés no tardó en interesarse por los datos e ilustraciones del gigante americano y comparó sus huesos con los de otros muchos esqueletos similares, incluidos los de perezosos, armadillos, pangolines y osos hormigueros, llegando a la conclusión de que Megatherium y Megalonyx eran dos animales diferentes a cualquier otro mamífero viviente o desaparecido. Tanto Jefferson como Bru habían dado a conocer al mundo dos especies de perezosos gigantes de suelo y aunque a principios del siglo XIX aún había quienes esperaban que aquellos animales se pudieran encontrar vivos, hoy día sabemos que ambas especies formaron parte de las faunas ya desaparecidas que habitaron en las Américas durante el Pleistoceno hasta la última glaciación.

			Décadas después, en septiembre de 1832, durante su famoso viaje alrededor del mundo66, el por entonces joven naturalista Charles Darwin descubriría un enorme cráneo fósil incrustado en la roca blanda de un acantilado de la localidad Argentina de Punta Alta. Pertenecía a un perezoso terrestre gigante Megatherium y pasó a la historia como uno de los fósiles empleados por Darwin para elaborar su teoría de la evolución.

			El animal que engrandeció a un país

			Los perezosos gigantes de suelo no fueron ni mucho menos los únicos restos fósiles de mamíferos gigantes hallados en las Américas durante el siglo XVIII, ciertamente los hubo más grandes, más extraños y también por supuesto más polémicos, especialmente en lo que se refiere a las consecuencias que acarrearon sus descubrimientos. Entre aquellas enormes criaturas destacaron los conocidísimos mamuts y mastodontes que a diferencia de los perezosos gigantes presentan un rasgo tan fundamental como es el de mostrar un indiscutible parecido con los enormes elefantes que actualmente habitan en África y Asia.
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			Figura 22. Representación del molar de mastodonte que en el siglo XVIII fue conocido como Incognito americano. Imagen extraída del libro Earth before the deluge (Figuier, 1867).

			Pero aparte de esta circunstancia lógicamente útil para los taxónomos podemos preguntarnos qué es lo que tienen estos animales para que entren a formar parte de nuestra historia y la respuesta podemos encontrarla buscando en el diccionario la palabra mastodonte. Allí señala que se trata de un mamífero fósil parecido al elefante (en realidad es un pariente lejano de nuestros actuales paquidermos), pero también aparece otro significado menos concreto y extremadamente clarificador de la palabra mastodonte que hace referencia a una cosa muy voluminosa. En el habla popular hay expresiones tales como grande como un mastodonte o de un tamaño mastodóntico que son utilizadas para indicar que el tamaño de algo o alguien podría compararse con el que tuvo el animal denominado mastodonte, que así se convierte en un icono de todo aquello que posee un tamaño gigantesco. Por cierto, es curioso que el tamaño de un elefante suele ser por lo general más grande que el de la mayoría de los mastodontes y ese es un dato para reflexionar sobre lo que se considera un animal gigante.

			A continuación, veremos la historia de cómo los huesos del mastodonte y la particular afición de Thomas Jefferson por la paleontología le llevaron a utilizar a este gigante norteamericano para engrandecer y defender el honor de los Estados Unidos de América durante el periodo revolucionario y posteriormente. Nuestra historia comenzó en el valle del río Hudson, en la villa de Claverack cercana a Albany, en lo que entonces era la colonia británica de Nueva York. Allí, en el verano de 1705, un extraño y gigantesco diente de unos dos kilogramos de peso afloró en la superficie de un acantilado y cayó rodando hasta los pies de un granjero holandés (figura 22). En el mismo lugar aparecerían más huesos de aquel enorme animal, pero el diente se convirtió en el primer resto de mastodonte encontrado en Norteamérica del que se tiene noticias, ya que el holandés, según se contó, no tardó mucho en cambiárselo por una copa de ron a un político local, el cual se lo regaló a lord Cornbury por entonces gobernador de Nueva York. Este decidió enviar el diente a Londres etiquetándolo como «diente de gigante», basándose para ello en el pasaje del Génesis donde se dice que había gigantes en la tierra antes del diluvio.

			Durante varias décadas, algunos naturalistas pensaron que aquel diente confirmaba una leyenda de los nativos americanos que hablaba de humanos gigantes con una altura más grande que los pinos, que cazaba osos persiguiéndolos hasta las copas de los árboles donde los atrapaba con la mano y los aplastaba con sus enormes dientes y mandíbulas. Entre los colonos, esta era la leyenda del «Monstruo de Claverack» o el «Gigante de Claverack», llamado así por el patrocinio o mansión del holandés donde se descubrió el gigantesco diente. Lo cierto es que fuese un hombre o una bestia, la criatura a la que perteneció aquel extraño diente debió ser sin duda monstruosa y causó un fuerte impactó en el ambiente puritano de las por entonces colonias británicas de Norteamérica.

			El segundo descubrimiento de este tipo que se llevó a cabo en Norteamérica fue en 1739 en el condado de Boone, al norte de Kentucky, cuando una expedición militar francesa al mando de Charles le Moyne, barón de Longueuil, descendió por el río Ohio para solventar la amenaza que la tribu Chickasaw67 suponía para las rutas que comunicaban Montreal con Nueva Orleans. Como necesitaban suministros la tropa de Moyne acampó en la orilla este del río y cuando varios de los nativos iroqueses que le acompañaban fueron a cazar encontraron innumerables hileras de huellas de búfalos que conducían a una ciénaga que olía a azufre y de la que sobresalían cientos de huesos enormes. Los nativos le llevaron a los franceses varios colmillos y enormes dientes fosilizados junto a un fémur de la altura de un hombre. Cuando Le Moyne vio los restos, le intrigó que aquella criatura era semejante a un elefante y se los llevó hasta llegar al río Mississippi donde sus tropas fueron derrotadas por los Chickasaw. Pero los extraños huesos se preservaron y se enviaron a París para engrosar la Colección de Curiosidades del rey Luis XV, que luego se convertiría en el Museo Nacional de Historia Natural. Desde entonces y debido a la presencia de aquellos enormes fósiles el área de Kentucky donde se encontraron se ha conocido como Big Bone Lick y actualmente forma del Parque Nacional del mismo nombre.

			Curiosamente cuando los primeros colonos llegaron a la cuenca del río Ohio aún había manadas de bisontes que saciaban su apetito por la sal68 en las numerosas marismas saladas dispersas por toda la región. Durante la última Edad de Hielo (hace poco más de dieciocho mil años) el lugar donde ahora esta Big Bone Lick fue también un humedal pantanoso alimentado por aguas cálidas salinas y sulfurosas procedentes de antiquísimas fuentes subterráneas, las cuales ocasionaron que quedasen expuestos sobre el suelo unos depósitos de sal que atrajeron a muchos grandes mamíferos herbívoros para lamerla, así como a los depredadores que les daban caza (incluidos humanos), de manera que los huesos de todos los que morían quedaban enterrados y se transformaron en fósiles. Cuando miles de años después los europeos llegaron a la región se sorprendieron al encontrarse con un auténtico cementerio en el que se mezclaban los huesos de especies actuales como bisontes, ciervos y caribúes, con los fósiles de diversos gigantes extinguidos como los perezosos terrestres y los mastodontes.

			Los huesos de Big Bone Lick formaban un conjunto extraño, pues, aunque el fémur y el colmillo se parecían a los de un elefante o un mamut siberiano (ya conocido por entonces), los dientes tenían la superficie de masticación puntiaguda y no plana como la de estos. En 1752, el naturalista Jean-Etienne Guettard no supo qué decir ante la Real Academia de Ciencias de Francia, pero en 1762 Louis Jean-Marie Daubenton, conservador de la colección real, expuso que los restos pertenecían a varios animales diferentes, especulando que incluso podría tratarse de un hipopótamo.

			En 1768, después de llegar a Londres nuevos huesos de Big Bone Lick, el anatomista británico William Hunter encontró que la mayoría de los huesos eran similares a los de un elefante moderno, exceptuando los extraños molares con grandes protuberancias que eran similares a los hallados en el río Hudson décadas antes. Hunter señaló que Daubenton se equivocaba y que la mayoría de los huesos de Big Bone Lick pertenecían a un único animal, al que denominó animal incognitum o animal desconocido. Además, consideró que se trataba de una especie de elefante desconocido para los anatomistas y que debió de ser carnívoro, llegando también a escribir que los hombres no deberíamos dejar de agradecerle al cielo que aquellos seres estuvieran probablemente extinguidos. Aquel animal pronto fue conocido simplemente como el incognitum, siendo muy celebrado y provocando una locura por los fósiles que le daría un símbolo de poder nacional a la joven república norteamericana.

			El incognito inspiró a personas como el ministro y poeta de Massachusetts Edward Taylor, el cual le dedicó una poesía en la que comparaba sus brazos con ramas de árboles y sus costillas con vigas, atreviéndose a estimar que su altura debió estar en torno a los veinte metros, aunque en realidad no habría sobrepasado los tres metros. Por otro lado, entre los estudiosos que hicieron extravagantes afirmaciones sobre aquel extraño animal estuvo el jurista George Turner, que en 1797 —como antes hiciera Hunter— especuló que el incognito fue un voluminoso carnívoro con enormes garras que emboscado entre los árboles cazaba bisontes saltando ferozmente sobre ellos, aunque lo cierto era que las garras a las que se refería resultaron ser las de un perezoso Megalonyx. También hubo quienes atribuyeron aquellos huesos a humanos gigantes que habrían muerto en el Diluvio bíblico y entre ellos estaba el reverendo Cotton Mather (conocido por su participación en los desgraciados juicios de Salem), que se expresó su alegría por el hecho de que en el Nuevo Mundo hubiese gigantes que dejaban pequeños a todos los del Viejo Mundo que cita la Biblia. Más adelante veremos cómo esta rivalidad de tamaños entre los gigantes de ambos continentes jugaría un destacado papel social y político.
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			Figura 23. Izquierda: El artista en su museo. Autorretrato al óleo de Charles Willson Peale (1822). Philadelphia Museum of Art. Derecha: Sello emitido por el servicio postal norteamericano en 1955 representando la obra.

			Entre los muchos intelectuales que opinaron sobre los huesos del incógnito estaba Benjamin Franklin, al cual aquellos molares le parecieron muy diferentes a los de un elefante actual y viendo el enigma como la persona práctica que era señaló que unos colmillos tan grandes habrían estorbado al animal a la hora de perseguir y capturar a sus presas, por lo que sugirió que aquellos dientes de aspecto feroz además de haber podido servir para devorar carne bien pudieron ser utilizados para triturar las ramas de los árboles. Hoy día sabemos que los dientes planos sirvieron a los mamuts para comer la hierba que predominaba en Siberia y en los paisajes abiertos del oeste norteamericano, mientras que las características del diente del incógnito, junto a unos colmillos de menor tamaño y curvatura, le habrían permitido alimentase de las ramas de los árboles en los bosques situados al este del río Mississippi donde parece que habitó principalmente. 

			Cuando en Carolina del Sur encontraron más dientes similares a los del incógnito acompañados de otros huesos, los esclavos de las plantaciones —que eran de origen africano— señalaron que aquellos restos se parecían mucho a los de un elefante y cuando poco tiempo después los primeros exploradores trajeron colmillos y huesos enteros del valle del río Ohio, la gente comenzó a referirse al incógnito como un «mamut» debido a su semejanza con los que se excavaban en el hielo de Siberia. Pero cuando los anatomistas europeos comenzaron a realizar comparaciones se dieron cuenta de que los dientes de los mamuts y de los elefantes modernos tienen unas corrugaciones relativamente planas en la superficie de la mordedura mientras que los dientes del incógnito están tachonados de hileras de las grandes cúspides cónicas que le daban el aspecto feroz, lo cual indicaba que se trataba de una especie diferente al mamut. Lo cierto es que varias décadas después se sabría que en Norteamérica habitaron dos tipos diferentes de paquidermos, los mamuts y los mastodontes, encontrándose el incógnito entre estos últimos.

			***

			Al ver por primera vez los huesos del incógnito hallado en 1783 en el valle del río Ohio, el retratista de Filadelfia Charles Willson Peale se convirtió en un apasionado del mundo natural, lo que le llevó a fundar en su ciudad el primer museo nacional de Estados Unidos69 (figura 23). Años después, en 1799, John Masten descubrió en su granja en las afueras de Newburgh (Nueva York) unos huesos de animales gigantescos que se atribuyeron a un «mamut» y después de que Thomas Jefferson no lograra hacerse con los huesos su amigo Peale, enterado del descubrimiento, viajó al valle del río Hudson y los compró. También pagó a Masten para que le permitiese registrar su propiedad en busca de más restos y como resultado de ello excavó y descubrió algunos huesos sumergidos en un estanque de la granja. Para hacer todo esto Peale contó con la ayuda financiera de la American Philosophical Society, la organización científica que por entonces presidía Jefferson.
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			Figura 24. The Exhumation of the Mastodon, óleo realizado en 1804 por Charles Willson Peale, en el cual se representa la excavación del esqueleto de un mastodonte en la granja de John Masten a las afueras de Newburgh, Nueva York (Baltimore City Life Museum Collection).

			Peale, su hijo Rembrandt, Masten y muchos otros participaron en la excavación de los fósiles, la cual fue inmortalizada por el propio Peale en una pintura que originalmente se tituló Exhuming the Mammoth y que con el tiempo se hizo famosa (figura 24). El cuadro posee una clara intención efectista, apreciándose al fondo un cielo ennegrecido con relámpagos que representa el poder de la naturaleza y en primer plano a los hombres que con su poder tecnológico están arrancando los secretos escondidos en el subsuelo. Se trata de una escena coral en la que mientras unos manipulan la enorme rueda de madera ideada por Peale para drenar el estanque, otros se afanan en extraer los huesos de entre el lodo y el agua del fondo. Es llamativo que en la esquina inferior derecha de la pintura Peale se representa a sí mismo con un brazo extendido para demostrar quién lo dirige todo, dejando claro que esta obra pictórica no fue más que una astuta manera de promocionarse. A pesar de la parafernalia puesta en escena, lo cierto es que en la excavación del estanque Peale solo llegó a recuperar unos cuantos huesos, siendo en otras excavaciones cercanas y menos pintorescas donde realmente tuvo éxito al lograr recuperar un esqueleto casi completo.

			Los restos excavados en la granja de Masten fueron llevados por Peale a Filadelfia, donde con la ayuda de su esclavo negro Moses Williams probó durante tres meses todas las formas en que podían encajarse los huesos entre sí hasta reconstruir el esqueleto, completando las partes que faltaban con rellenos de papel maché y madera. Cuando presentó la reconstrucción en la Navidad de 1801 se convirtió en la segunda que se realizaba del esqueleto de un mamífero prehistórico, después de la que hiciera Bru en Madrid unos años antes. Peale exageró algo el tamaño de su incógnito y quizás dejado de llevar por su entusiasmo le dio a su esqueleto más de tres metros de altura hasta el hombro, un error que apenas habríamos notado hoy día si lo comparáramos con el enorme fallo que supuso haberle colocado los colmillos apuntando hacia abajo, en este caso quizás pensando que así habría podido ensartar mejor a sus presas (figura 25).

			Esta curiosa disposición de los colmillos no tardó mucho tiempo en ser corregida en el otoño de 1802 por Rembrandt Peale, hijo de Charles, cuando estando en Londres exhibiendo el segundo esqueleto publicó sus dudas sobre el montaje de los colmillos del animal y decidió colocarlos igual que los de un elefante actual, al parecer utilizando como referente a unas imágenes del esqueleto de un elefante ilustradas en un libro que desde el siglo XVIII se encuentra en la biblioteca de la American Philosophical Society70 (figura 26).
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			Figura 25. Izquierda: Reconstrucción del esqueleto del incognito americano que inicialmente realizó Charles Willson Peale. Dibujo de Édouard de Montulé (1816). Derecha: Dibujo de los cráneos de mamuts y elefantes de Peale. On the differences which exits between the Herds of the Mammoth and Elephant, Philosophical Magazine 14 (1803). American Philosophical Society.

			Charles Peale convirtió su museo en un negocio lucrativo, anunciándolo por las calles de Filadelfia con desfiles en los que de nuevo participó Moses Williams montado en un caballo blanco con un tocado indígena, al son de trompetas y repartiendo octavillas en las que podía leerse un elocuente discurso sobre terribles criaturas que vagaron por los bosques de la región en un pasado remoto y se anunciaba qué por solo cincuenta centavos cualquiera podía acceder a la Sala del Mamut para contemplar el mayor ser de la Tierra. Por otra parte, Rembrandt Peale también ideó un truco para publicitar la gigantesca criatura, organizando una cena de trece caballeros sentados en una mesa redonda colocada bajo de la gigantesca caja torácica del «mamut», mientras un músico tocaba canciones patrióticas en un piano situado debajo de la pelvis. 

			Como sabemos, el animal reconstruido por Peale era un mastodonte, aunque lo denominó mamut porque esa era una palabra conocida que pronto sería utilizada para describir algo de gran tamaño y que ayudó a que la imagen de aquel animal descomunal calara en el público más rápidamente y con más fuerza. El resultado no se hizo esperar y sin duda la reconstrucción del incognito se convirtió en una sensación nacional que, en 1801, además de atraer a los científicos, provocó un reguero constante de personas ansiosas por conocer aquella maravilla estadounidense. Tanto en Filadelfia como en todos los Estados Unidos se desató lo que bien podría denominarse «fiebre del mamut», causante de que todo el mundo quisiera participar de la fiesta cuyo centro era el gigantesco animal. Así hubo todo tipo de ocurrencias y acontecimientos alrededor del mamut, tales como el panadero de Filadelfia que horneó lo que denominó un pan de mamut, el agricultor neoyorquino que cultivó un rábano mamut de más de nueve kilogramos o el hombre de Washington que se autoproclamó devorador de mamuts comiéndose cuarenta y dos huevos en diez minutos.

			Pero de entre todos los acontecimientos que demuestran hasta donde llegó a calar el mamut en la sociedad norteamericana, creo que la historia del enorme queso mamut merece ser tratada aparte, no por lo ridículo que fue denominar así a un queso, sino porque contuvo aspectos que aflorarían en la sociedad y la política norteamericana a lo largo del siglo XIX. Resulta que cuando John Adams fue derrotado por Thomas Jefferson en las elecciones presidenciales de 1800, John Leland —partidario de Jefferson y pastor bautista en la ciudad de Cheshire (Massachusetts)— pidió a su congregación que hiciera un queso de tamaño descomunal para regalárselo al nuevo presidente y conociendo su obsesión por todo lo relativo al mamut lo llamó queso de mamut. Se elaboró con la leche de novecientas vacas (republicanas según el clérigo), pesaba más de media tonelada y le habían grabado un lema patriótico: La rebelión a los tiranos es obediencia a Dios. Para llevar el gigantesco queso hasta Washington hizo falta un trineo arrastrado por seis bueyes, una balandra y una carreta, siendo el propio Leland quien se lo entregó a Jefferson el día de Año Nuevo de 1802. Existe la creencia, por parte de algunos, de que Jefferson como era dueño de esclavos se incomodó cuando Leland le aclaró que el queso era producto del trabajo de granjeros nacidos libres y de sus familias sin que les hubiese ayudado ningún esclavo. El queso se colocó en la Sala Este de la Casa Blanca (a la que pronto llamaron sala de mamuts), donde además de sorprender a los visitantes hay quienes creen que lo estuvieron comiendo durante un año, aunque hubo rumores de que se agrió y sería arrojado discretamente al río Potomac.
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			Figura 26. Arriba: Boceto de trabajo para la pintura del mastodonte realizado por Rembrandt Peale (biblioteca de la American Philosophical Society). Abajo: Lámina 23 de Mémoires pour servir à l’histoire naturelle des animaux, dressés par M. Perrault (1734), con los huesos de elefante que fueron copiados por Rembrandt Peale.

			***

			Como ya he señalado, el hallazgo de fósiles de los gigantescos mastodontes jugaría un importante papel en los nacientes Estados Unidos de América, un país que visto desde la perspectiva del viejo continente no contaba con un arraigo histórico comparable, porque, aunque las culturas nativas norteamericanas poseían su propio pasado que era desconocido para los colonizadores europeos o que era ignorado para poder considerarles unos salvajes y así poder quitarles lícitamente sus tierras. En el siglo XVIII los estadounidenses sintieron que su pasado carecía de la gloria atribuida a las antiguas civilizaciones europeas, lo cual resultaba evidente si ese pasado dependía de comparar a unas simples sociedades tribales con la grandiosidad del Imperio romano o la Grecia Clásica.

			A pesar de todo, esta minusvaloración de lo norteamericano no comenzó a convertirse en un problema asociado a la naturaleza del continente hasta que hacia el año 1755 Georges-Louis Leclerc conde de Buffon, el naturalista más reconocido de Francia declaró que ningún animal de Estados Unidos se podía comparar con los elefantes, rinocerontes e hipopótamos. Buffon había argumentado que los restos de Big Bone Lick pertenecían a un elefante, a un hipopótamo y a un animal desconocido. Este último era el más grande y curiosamente parece que fue el único en desaparecer, lo que para el naturalista francés constituía una muestra de que las especies del Nuevo Mundo (humanos incluidos) degeneraron y se volvieron insignificantes a causa de lo que denominó un cielo negro y una tierra no prolífica. Como Buffon era uno de los autores más leídos del siglo XVIII, su teoría de la degeneración estadounidense se extendió rápidamente por Europa cuando la publicó en 1766. En el caso concreto de los elefantes modernos de India y África el naturalista francés creía que eran unos descendientes migratorios de los mamuts siberianos, mientras que los representantes americanos del grupo simplemente degeneraron y se extinguieron.

			Para los estadounidenses la teoría de la degeneración resultó una seria amenaza, no solo por considerarla ofensiva, sino sobre todo porque a finales del siglo XVIII su país necesitaba obtener ayuda financiera y crédito en Europa y aquella idea lo colocaba en una posición de inferioridad para negociar. Jefferson —como norteamericano— supo que para refutarla tenía que aprovechar cada oportunidad que se le presentase para aclarar aquel asunto y así fue como los huesos del incógnito entraron en la historia estadounidense, constituyéndose en un símbolo del orgullo nacional.

			En su libro de 1780 Notes on the State of Virginia, Jefferson reforzó su oposición a la teoría de la degeneración escribiendo sobre los huesos de mastodontes y de otros animales gigantes estadounidenses. Años después, en 1784, siendo Jefferson embajador estadounidense en París asistió a una cena ofrecida por Buffon, al que aseguró que cualquier reno europeo podría caminar bajo el vientre de un alce americano, pero como el naturalista francés se burló de la idea decidió llevarle la piel, los cuernos y el esqueleto de un enorme alce junto con las cornamentas y pieles de otros grandes animales. Por otro lado, sabiendo que en Norteamérica había muchos animales grandes, Jefferson le envió a Buffon un informe con varias páginas en las cuales mediante numerosas tablas se comparaban los tamaños de las especies americanas (bisontes, alces, osos, etc.) con la de sus homólogas del Viejo Mundo. Finalmente, y ante tantas evidencias Buffon le prometió a Jefferson que en la próxima edición de su libro enmendaría los errores sobre la fauna americana, aunque murió antes hacerlo.

			Años después, durante su mandato presidencial, Jefferson no se olvidó de la teoría lanzada por Buffon sobre la degeneración, obsesionándose con buscar la forma de contrarrestarla valiéndose de los huesos de mastodonte y otros animales. De hecho, Jefferson pensaba que aún podría encontrarse un mamut vivo y les encargó a Meriwether Lewis y William Clark que durante su exploración del oeste americano71 pusieran mucho interés en la búsqueda de un esqueleto completo de mastodonte. En 1807 Clark superviso durante varias semanas unas excavaciones en Big Bone Lick (Kentucky) donde recolectó varios cientos de huesos y dientes fósiles, y cumpliendo con el encargo de Jefferson los envió junto a una descripción tan detallada que les serviría a los naturalistas para comenzar a diferenciar entre los restos de mamuts y los de mastodontes. Jefferson mostró algunos de los fósiles en su casa de Monticello (Virginia) y en varios salones de la Casa Blanca, enviando duplicados al Museo Nacional de Historia Natural de París con la intención de descartar las ideas de Buffon. Allí —como veremos— Georges Cuvier les daría el nombre de mastodonte.

			Hubo otros hombres destacados que como Jefferson intervinieron en la polémica sobre la degeneración estadounidense, entre ellos estuvo Benjamin Franklin, del cual se ha referido una anécdota que le ocurrió en París durante una cena cuando un francés de escasa estatura defendió, de manera apasionada, la idea de la degeneración estadounidense. Franklin —que era un hombre alto— le propuso que se comparasen las estaturas de los estadounidenses y los franceses que se sentaban en aquella mesa, pero los galos argumentaron que el grupo formado por los asistentes a la cena constituía un caso peculiar y poco representativo. Por otro lado, apasionados como Charles Peale consideraban que el enorme tamaño del incógnito era la mejor respuesta que se le podía dar a la absurda degeneración planteada por Buffon y como hemos visto se aseguró de que en su museo apareciese una buena muestra de la grandeza alcanzada por la república americana.

			Es indiscutible que Jefferson tenía razón sobre la robustez de la vida salvaje de los Estados Unidos de América, ya que desde el siglo XIX, y hasta la actualidad, en los miles de excavaciones realizadas en Norteamérica han sido desenterrados los restos fósiles de una ingente variedad de animales gigantescos —especialmente dinosaurios y mamíferos— que a lo largo de millones de años habían habitado por todos los rincones del territorio estadounidense. 

			No es difícil imaginar que en el momento en que se hallaron los gigantescos dientes del incógnito eran pocos los que podían interpretarlos y hubo quienes los utilizaron para presentarlo como una especie de monstruo carnívoro, una bestia feroz que fue vista como un símbolo del salvajismo de la naturaleza primitiva e indómita de los nuevos territorios y la extinción de semejante ser presagiaba la conquista final de aquellas tierras inhóspitas. Pero sin duda, los seres gigantes que vivieron en el pasado siempre han tenido una dimensión mítica y por ello alrededor de los hallazgos de la paleontología abundan los seres míticos, los cuales han llegado a convertirse en símbolos y tótems modernos capaces de ejercer una gran fascinación sin distinción entre científicos y profanos, siendo quizás el ejemplo más clásico el de los dinosaurios. En este sentido habría que señalar que en los acontecimientos que condujeron al incognito norteamericano a ocupar su lugar en la Naturaleza, las historias hilvanadas desde los mitos jugaron un papel tan importante como el que desempeñaron en gestas históricas estadounidenses tales como la Revolución o el Salvaje Oeste. Para algunos autores las especulaciones sobre el carnivorismo del incognito o la adaptación creativa de algunas leyendas de los nativos americanos en las cuales lo transforman en un espíritu maligno son parte de una mitología que lo muestra dominando con su poder las tierras salvajes del oeste y cuya desaparición podría indicarles a los seres humanos que su destino es conquistar y dominar toda aquella naturaleza.

			Conforme avanzaba el siglo XIX continuaron recolectándose fósiles en Big Bone Lick, pero debido al rápido desarrollo de la paleontología el protagonismo científico se trasladó a los nuevos yacimientos que se iban descubriendo en Europa occidental y la costa atlántica norteamericana, en los cuales se hallaban restos de otros gigantescos animales «antediluvianos» a los que todos conocemos como dinosaurios (aunque algunos no lo sean en sentido estricto). A lo largo del siglo XIX y sobre todo tras la Guerra de Secesión, los recolectores de fósiles comenzaron a desenterrar espectaculares esqueletos de esos enormes reptiles en los territorios del Lejano Oeste coincidiendo con el desplazamiento de los colonos y aprovechando el camino abierto por la construcción del ferrocarril Union Pacific.

			Como hemos visto, a finales del siglo XVIII y principios del XIX los mamuts y los mastodontes dieron a los estadounidenses un símbolo de poder en un momento en que lo necesitaba la nación. Para algunos historiadores de la ciencia el incognito habría desempeñado, en el imaginario popular, el papel de monstruo prehistórico semejante al que luego tendrían los dinosaurios. Sería justo decir que hubo una «edad dorada de los mastodontes», mucho antes de que en el último tercio del siglo XIX los restos fósiles de grandes mamíferos y reptiles norteamericanos causaron una gran sensación entre el público cuando irrumpieron en los museos y en la literatura, un fenómeno que luego continuaría a lo largo de todo el siglo XX. Sin duda, siempre han sido muchas las personas que se han sentido atraídas por conocer cómo fue la vida del pasado de nuestro planeta, sobre todo la de los seres de mayor tamaño, siendo un buen ejemplo de ello el caso de los dinosaurios, los cuales durante las últimas décadas —sobre todo gracias al cine— han despertado en el público un interés tan elevado que se refleja en un fenómeno muy particular al que se le ha denominado dinomanía.

			***

			A principios del siglo XIX ya se disponía de esqueletos completos del incógnito, así como de reconstrucciones más o menos acertadas de cómo era el animal. Todo esto despertó el interés del anatomista Georges Cuvier, que en el museo de París ya había examinado un cráneo de elefante de Ceilán y otro del sur de África, observando notables diferencias en la disposición y forma de las placas de los dientes de ambos animales, de lo cual dedujo que, aunque los dos estaban claramente emparentados entre sí, pertenecían a especies diferentes, igual que sucede en el caso del caballo y el burro o en el de la cabra y la oveja. Además, los estudios anatómicos también le permitieron a Cuvier demostrar que los dientes y mandíbulas gigantes halladas en Siberia (los llamados mamuts) eran diferentes a los de los elefantes, lo que por lo tanto significaba que los mamuts pertenecían a otra especie. En 1796 Cuvier dio en París una conferencia en la que explicó su detallado estudio de los dientes del animal de Ohio que le envió Le Moyne a Luis XV, señalando que tras haberlos comparado con otros especímenes quedaba demostrado que no era un elefante ni un mamut. Además, en las colecciones de Big Bone Lick también estaban representados los restos de un segundo tipo de incógnito de enorme tamaño, cuyos dientes eran diferentes a los de un elefante, aunque guardaban cierto parecido con los de ellos (figura 27).
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			Figura 27. Arriba: esqueleto de mastodonte. Abajo: cráneos de mamut y elefante. Grabados de Cuvier, Recherches sur les ossemens fossiles (París, 1821-1824).

			En 1806 Cuvier estudió los restos de los dos incognitos de Big Bone Lick y observó que sus reconstrucciones se parecían al elefante, aunque los dientes de uno de ellos poseían unas cúspides cónicas que le recordaron a unos senos, por lo cual decidió denominarlo «mastodonte»72, aunque la gente continuó utilizando el término «mamut» para referirse a cualquier especie cuyos restos fuesen de un tamaño realmente grande. Cuvier le asigno la especie Mastodon americanum, pero que de acuerdo con las normas de nomenclatura zoológica debía respetarse la denominación más antigua que se le hubiese asignado a la especie y resultó que dieciocho años antes Johann Friedrich Blumenbach había utilizado el género Mammut para referirse al mismo animal, de manera que el nombre científico del mastodonte americano es en realidad Mammut americanum, lo cual provoca a menudo una lógica confusión entre los mastodontes y los mamuts, aunque lo cierto es que estos últimos son otros proboscídeos pertenecientes al género Mammuthus dentro del grupo elefantino. En cuanto al segundo incognito hallado en Big Bone Lick, Cuvier observó que si bien poseía unos dientes muy parecidos a los de un elefante lo eran aún más a los de un mamut de Siberia, por lo cual consideró que se trataba de un mamut y no fue hasta 1857 que el paleontólogo británico Hugh Falconerle asignó la especie Mammuthus columbi.

			Por otro lado y como ya sucediera con los perezosos gigantes de suelo, cuando constató que los restos de mamuts y mastodontes eran muy diferentes a los de cualquier paquidermo conocido, Cuvier llegó a la conclusión de que se trataba de animales extinguidos, lo cual reforzaba su idea de que a lo largo del pasado se debieron producir catástrofes globales (como inundaciones, glaciaciones y terremotos) que ocasionaron la desaparición de un gran número de seres vivos y que se habrían cebado especialmente sobre las bestias gigantes como las halladas en las Américas. La visión apocalíptica de la historia de la tierra que planteaba George Cuvier se ha denominado teoría del catastrofismo o creaciones consecutivas, que además de influir en las teorías evolutivas aparecidas posteriormente, ha espoleado la imaginación de muchos desde el siglo XIX y ha sido en buena parte responsable de que se asentasen las representaciones del mundo prehistórico a las que me he referido anteriormente.

			Lo cierto es que el hallazgo de perezosos terrestres, mamuts y mastodontes supuso un duro golpe para el pensamiento tradicional de la comunidad científica, para la cual aquello suponía tener que asumir la idea de que pudieron existir especies que se extinguieron en el pasado de la Tierra. Además, la existencia de los enormes incognitum también contribuyó a desafiar la doctrina de que las especies eran inmutables desde el punto de vista de la Creación bíblica, lo cual requería plantear alternativas filosóficas sobre la cuestión de si la obra del Creador era perfecta y por lo tanto inmutable, dando una visión ordenada del mundo donde cada ser vivo ocupaba su lugar. Curiosamente esa idea de una creación perfecta se vería apoyada en el caso de que estos gigantescos animales continuasen viviendo en algún lugar de la Tierra, pero por el contrario si se hubiesen extinguido significaría que la naturaleza es cambiante y que por lo tanto la creación no sería inmutable. En este sentido —como ya vimos— en la década de 1780 incluso Thomas Jefferson llegó a imaginar la posibilidad de que los mastodontes todavía vagasen por las extensas llanuras de los territorios inexplorados del noroeste de Norteamérica y escribió que en el interior del continente el espacio que había era seguramente suficiente para que lo habitasen elefantes y leones. Quién sabe si Jefferson pensaba de aquella manera porque le daba crédito a las leyendas indias como la de un mamut que se libró de los relámpagos saltando sobre el río Ohio más allá de los Grandes Lagos, pero lo cierto es que unos miles de años antes aquella fauna fue una realidad en Norteamérica.
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			Un nuevo «mundo perdido»

			Nuevos tiempos, viejas formas

			El lugar era un nido de pterodáctilos [...] Tenían cerradas sus enormes alas membranosas por medio de sus antebrazos plegados, de modo que parecían gigantescas viejas sentadas, rebozadas en hediondos mantones de color tela de araña, de los que emergían sus cabezas feroces.

			The Lost World73

			Arthur Conan Doyle

			En 1912 el escritor británico Arthur Conan Doyle situó el «mundo perdido» de su novela sobre un tepuy, una de esas grandes formaciones rocosas de paredes verticales y cima plana que se elevan en mitad de la selva tropical en la Guayana sudamericana, lugares que aún hoy reservan muchos misterios para quienes las exploran. Los protagonistas de la novela de Doyle quedaron asombrados cuando encontraron en aquel lugar grandes reptiles prehistóricos vivitos y coleando (figura 28), aunque curiosamente no les sorprendía que aquellos animales habitasen en un entorno tropical. De hecho, a los dinosaurios y sus parientes solemos imaginarlos habitando lugares más o menos cálidos e incluso selváticos, quizás porque es en esos entornos donde actualmente encontramos a los reptiles de mayor tamaño, tales como cocodrilos y varanos.

			En este sentido, las obras literarias no han sido una excepción, de manera que ocho décadas después de que Doyle publicase la suya, el escritor norteamericano Michael Crichton también ubicó en un paraje selvático a los dinosaurios de su novela Parque Jurásico. Lo más interesante de este planteamiento es que no va del todo descaminado, ya que los datos que aporta el registro geológico indican que cuando vivieron los grandes reptiles predominaron unas condiciones climáticas cálidas y aunque en algunas regiones hubo periodos en que el clima fue más templado o incluso más extremo, lo cierto es que nunca llegó a serlo tanto como el que predomina actualmente en las áreas más septentrionales del planeta.
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			Figura 28. Una de las ilustraciones elaboradas por Harry Rountree para la novela The Lost World (1912).

			Es obvio que al tratar de acontecimientos geológicos y evolutivos se manejan periodos de tiempo extraordinariamente grandes y cuando un proceso o un ser vivo se contextualiza hace millones de años resulta comprensible que el público no especializado pierda un tanto la noción de lo que implican tales cifras. Los seres humanos necesitamos puntos temporales de referencia para poder situar cualquier hecho acontecido antes del periodo en que transcurre nuestra existencia como individuo y por ello en Historia se establecen cronologías para referenciar los acontecimientos históricos y sus protagonistas. Es aquí donde el concepto de tiempo geológico ayuda a comprender el significado de los larguísimos periodos de tiempo transcurridos en la historia de la Tierra y de los seres que la han habitado. Para establecer esta relación los especialistas elaboran tablas y diagramas como los representados en las figuras 29 y 71, los cuales espero ayuden a contextualizar lo expuesto en este libro.

			Un mundo sin dinosaurios y un cálido reinicio

			Cuando los grandes reptiles desaparecieron hace 66 Ma también lo hizo una gran parte de los seres vivos que habitaron la Tierra durante el Mesozoico74. Se trató de una extinción masiva que según los estudios geológicos fue desencadenada por las violentas alteraciones medioambientales ocasionadas a escala global por eventos catastróficos tales como el impacto en la Tierra de un enorme asteroide y una serie de episodios volcánicos de considerables dimensiones. Los investigadores llevan varias décadas debatiendo sobre el papel que pudieron desempeñar aquellas catástrofes en el proceso de la extinción masiva, y en lo que todos están de acuerdo es en que —como ya sucediera en extinciones anteriores— la vida se abrió paso de nuevo y la biosfera del planeta se recuperó. Los ecosistemas que se formaron a partir del comienzo del Cenozoico fueron los que conformaron el «mundo perdido» en que habitaron los primeros mamíferos, algunos de los cuales, con el transcurso del tiempo, alcanzaron tallas gigantescas y muchos de ellos incluso podrían ser calificados como monstruos por su aspecto.

			La extinción masiva dejó el planeta prácticamente despoblado de seres vivos y ocasionó que los ecosistemas del «mundo perdido reptiliano» desapareciesen como tales, aunque durante los milenios posteriores a la catástrofe multitud de nuevos taxones reemplazarían progresivamente a los extinguidos. Esto sucedió conforme en el planeta se fueron recuperando las condiciones anteriores a la catástrofe, aunque al comenzar el Paleoceno75 (figura 29) el clima global que predominó fue en general algo menos cálido y húmedo que durante el Mesozoico. Aquellas condiciones ambientales favorecieron la evolución de numerosos taxones de vertebrados, muchos de los cuales eran mamíferos, y sus restos fósiles indican que pocos de ellos alcanzaron tamaños lo suficientemente grandes como para ser considerados gigantes. Esto sucedió porque —al contrario de lo que suele creerse— en el caso de los mamíferos la presencia de las especies más grandes no está necesariamente asociada con el tipo de mundo perdido cálido y húmedo en el cual prosperaron los dinosaurios. Así, aunque durante el Paleoceno existieron algunos taxones de grandes mamíferos la realidad es que los que alcanzaron mayor tamaño aparecieron después de que comenzaran los cambios medioambientales que transformarían la Tierra en el lugar que ahora conocemos.

			Sin duda, muchos de los grandes mamíferos prehistóricos habitaron bajo unas condiciones climáticas semejantes a las que rodearon a los reptiles del Mesozoico, pero hay dos cuestiones que podrían hacernos pensar que eso no tuvo por qué ser la tónica general. Por un lado, los mamíferos son capaces de regular su temperatura corporal mejor de lo que supuestamente lo hicieron los grandes reptiles y por otro está el hecho de que actualmente encontramos grandes mamíferos habitando en todo tipo de entornos climáticos. Por estos y otros motivos tenemos que pensar que las condiciones ambientales que durante el Mesozoico fueron fundamentales para el éxito evolutivo de los grandes reptiles, es posible que no tuvieran la misma importancia para el que alcanzaron durante el Cenozoico los mamíferos más grandes. Lo que seguramente sí que debió favorecer el clima cálido del Paleógeno fue la radiación evolutiva de los mamíferos (figura 29), aunque lo cierto es que muchos de los taxones de mayor tamaño existirían millones de años después bajo las duras condiciones climáticas de las Glaciaciones.

			***

			Los primeros vertebrados que han sido considerados mamíferos por los taxónomos habrían evolucionado a partir de un linaje de reptiles denominados sinápsidos, hace poco más de 200 Ma76. De aquellas pequeñas criaturas se conserva poco más que un puñado de restos fósiles, la mayoría piezas dentales, pero partiendo de ellos los paleontólogos han podido interpretar que la forma y el tamaño de la mayoría ellos debieron ser similar al de los mamíferos actuales de menor envergadura, siendo probablemente animales de hábitos nocturnos y que se alimentaron de presas de pequeño tamaño. Durante los primeros 145 Ma transcurridos desde su aparición, los primitivos grupos de mamíferos habitaron en un planeta cuyo clima predominantemente cálido propició los paisajes cubiertos de vegetación abundante y dominado por los reptiles, lo cual no favoreció precisamente que llegasen a ser más grandes que un gato doméstico (actualmente se sabe que no todos fueron así, pero ese es otro tema77).

			Lo cierto es que después de la catástrofe que hizo desaparecer el mundo del Mesozoico y extinguió a los dinosaurios, los mamíferos surgieron de la relativa marginalidad en la que habían vivido hasta ese momento y tuvieron la oportunidad de evolucionar a partir de las mismas capacidades adaptativas que les habían permitido superar la extinción masiva. El proceso evolutivo dio lugar a la aparición de sucesivas variaciones especializadas que facultaron a los mamíferos para ir ocupando los nichos ecológicos que habían dejado disponibles los dinosaurios y demás reptiles. Todos los mamíferos actuales descendemos de los que por entonces lograron sobrevivir.
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			FIGURA 29. División estratigráfica de Cenozoico (a partir de varios autores).

			Al contrario de lo que sucede en el registro geológico de periodos posteriores, de los diez millones de años que duró el Paleoceno, los fósiles de mamíferos que hoy se conocen son muy escasos y no están distribuidos uniformemente por todos los continentes, destacando su presencia en América del Norte, siendo más incompleta tanto en América del Sur como en Eurasia, y escaseando especialmente en África, Australia, India y la Antártida. Desde el principio este registro fósil tan escaso ha supuesto un problema para el establecimiento de las líneas generales del desarrollo de la radiación evolutiva de los mamíferos del Paleoceno, aunque los fósiles disponibles dejan claro que la mayoría de ellos fueron animales pequeños que guardaban cierto parecido con los insectívoros y roedores. A finales del Paleoceno ya existía una buena parte de las líneas evolutivas que habrían de conducir a las familias modernas de mamíferos y conforme trascurrió la primera mitad del Eoceno varias de aquellas líneas manifestaron un progresivo reemplazo de las garras y las uñas por los cascos y las pezuñas. Lo cierto es que la diversificación de la mayoría de los mamíferos más grandes78 no se produjo hasta el Eoceno, un periodo que se caracterizó porque comenzó con un calentamiento global del clima y terminó con su progresivo enfriamiento.

			Cuando comenzó el Eoceno, el clima de la Tierra era muy diferente al actual con un promedio global de temperatura más elevado. La región austral del planeta estaba ocupada por un gran continente formado por la unión de los que luego serían la Antártida y Australia, una enorme masa territorial que estaba cubierta por extensos bosques gracias a las condiciones climáticas propiciadas por las corrientes marinas que traían a sus costas aguas cálidas procedentes de las regiones ecuatoriales. En aquella época la distribución de los mares respecto a las masas continentales era muy diferente a la actual, extendiéndose un amplio brazo de mar no muy profundo entre el continente austral y el extremo sur de Sudamérica, así como otro de menor anchura entre este último continente y el de Norteamérica a la altura del actual istmo de Panamá. Por otro lado, es destacable el hecho de que gran parte de las tierras emergidas del planeta estaban situadas en las regiones ecuatoriales, lo cual propició que las condiciones ambientales, tanto en ellas como en los mares que las rodeaban, fueran muy favorables para numerosos seres vivos.

			El cambio climático del límite Paleoceno-Eoceno comenzó hace unos 56 Ma y constituye uno de los intervalos temporales de calentamiento global más intensos y abruptos registrados en términos geológicos en la historia de la Tierra. Este rápido e intenso episodio de calentamiento duró menos de cien mil años y se identificó a partir de una extinción masiva de foraminíferos bentónicos detectada en los sedimentos del fondo marino. Es conocido como el Máximo Térmico Paleoceno-Eoceno (PETM)79, y durante su transcurso se registraron aumentos de temperatura de hasta 7º C en las latitudes altas, así como un gradiente térmico del ecuador a los polos la mitad que el actual. Es muy probable que el clima global del Eoceno fuera el más homogéneo del Cenozoico, con unas corrientes oceánicas profundas excepcionalmente cálidas y unas regiones polares extraordinariamente más cálidas que actualmente, llegando los bosques tropicales hasta las regiones polares y extendiéndose los climas tropicales lluviosos hasta 45º de latitud norte. Otro aspecto curioso de aquella situación es que mientras en las latitudes templadas las temperaturas fueron superiores a las actuales, en las tropicales el clima debió ser parecido.

			El PETM estuvo asociado a una anomalía negativa en la presencia del isotopoδ13C conocida como CIE80, un descenso debido a la reducción de la productividad global provocada por la reorganización de las corrientes marinas profundas que afectó a los gradientes térmicos. La formación de aguas profundas más cálidas, con bajos niveles de oxígeno y corrosivas,causó una disolución del carbonato de calcio que desencadenó un evento de extinción de foraminíferos. El calentamiento del PETM propició que los seres vivos de la región ecuatorial se extendiesen hacia las latitudes más altas, acelerándose las tasas evolutivas y produciéndose una renovación de las faunas de mamíferos terrestres que incluyó la aparición de varios de los órdenes actuales.

			Los investigadores han relacionado el calentamiento del tránsito Paleoceno-Eoceno con un aumento rápido de la concentración de gases de efecto invernadero en la atmósfera81 y como consecuencia del calor atrapado se produjo el aumento de las temperaturas globales en unos pocos miles de años. Este rápido calentamiento del planeta no se produjo de manera uniforme, aumentando la temperatura unos 5° C de las latitudes medias y unos 3° C en las cercanas al ecuador. En realidad, se trataba de una fase cálida que había comenzado en el período Cretácico, aunque alcanzó su punto máximo en el Eoceno temprano82, cuando la Tierra ya era mucho más cálida que en la actualidad, con las latitudes altas y las regiones polares más o menos libres de hielo y pobladas por plantas y animales que hoy habitan solo en regiones tropicales y subtropicales.

			En aquel escenario se produjo una radiación evolutiva que dio lugar a innumerables taxones de vertebrados terrestres que se expandirían por los diferentes hábitats del planeta y que en muchos casos alcanzarían tamaños considerables, aunque —como veremos más adelante— resulta llamativo que muchos de los taxones de mamíferos que destacaron por su tamaño y más éxito alcanzaron irían desapareciendo posteriormente sin dejar descendientes directos.

			Cambiando el tamaño

			En estudios realizados desde una perspectiva ecológica amplia83, la macroecología ha evidenciado notables regularidades en los patrones de la distribución y variación del tamaño corporal de los mamíferos tanto a lo largo del espacio geográfico como del tiempo evolutivo, lo cual indica que existe una serie de procesos ecológicos y evolutivos que son comunes a todos los taxones. El hecho de que a lo largo del tiempo los tamaños de los taxones de mamíferos sean similares en diferentes continentes se debe a las limitaciones impuestas a cada grupo taxonómico y a sus especializaciones ecológicas, de manera que, a lo largo del tiempo evolutivo, cuando unos grupos taxonómicos relacionados lejanamente han desempeñado el mismo papel ecológico, sus tamaños corporales han convergido como consecuencia del proceso de selección. Además, existen muchas evidencias de que los cambios de tamaños grandes y rápidos pueden responder a una fuerte selección direccional, como fueron las reducciones acontecidas a elefantes y algunos ungulados84 cuando quedaron aislados en islas continentales al subir el nivel marino al final del Pleistoceno.

			La evolución de la masa corporal de los mamíferos se ha manifestado de maneras muy diferentes a lo largo del Cenozoico, dando ligar a formas de muy diversos tamaños, observables tanto en los taxones aportados por el registro fósil como en los actuales. Utilizando datos de la masa corporal y la filogenia de algo más del 75% de las especies de mamíferos existentes, algunos investigadores han elaborado modelos espaciales para poder comprender las tasas de evolución de la masa corporal en las diferentes regiones ecológicas del planeta85. Estos modelos muestran que alrededor de la mitad de la variación en tales tasas se puede explicar a partir de unos pocos predictores, apreciándose que las tasas más altas estimadas están asociadas con regiones continentales frías, de menor altitud, pobres en especies y de alta energía. De todo esto podría concluirse que la evolución del tamaño corporal de los mamíferos que viven actualmente ha estado influenciada por complejas interacciones entre las características geográficas, los climas y los procesos históricos acontecidos. Parece lógico suponer que a lo largo del Cenozoico ocurrió de forma igual o parecida, veámoslo. 

			***

			Durante el periodo Paleoceno ninguno de los mamíferos que habitaban el planeta destacaban por su tamaño, pero después del tránsito Paleoceno-Eoceno la situación fue cambiando y en el registro fósil se aprecia un progresivo aumento de la envergadura corporal de algunos taxones de mamíferos. El motivo de estos cambios de tamaño aún no ha sido explicado, aunque algunos investigadores han planteado que podría guardar cierta relación con las alteraciones ecológicas impulsadas por los cambios climáticos que acontecieron a partir del tránsito Paleoceno-Eoceno, así como con las reorganizaciones faunísticas que se produjeron en el hemisferio norte durante la etapa más temprana del Eoceno, el denominado Evento de Dispersión de Mamíferos. En este sentido cabe mencionar que, aunque se produjeron aumentos de la masa corporal en muchos grupos de mamíferos, lo cierto es que afectaron especialmente a taxones de herbívoros y carnívoros pertenecientes a los nuevos órdenes que evolucionaron a partir del inicio del Eoceno. En torno a este fenómeno surge una interesante cuestión relativa al papel que desempeñaron los factores ambientales en la posterior aparición de tantísimos taxones de mamíferos «gigantes» a lo largo de toda la era Cenozoica.

			Los mamíferos experimentaron profundos cambios evolutivos y biogeográficos en respuesta al ya mencionado PETM, de manera que mientras se extinguían algunos taxones más antiguos del Paleoceno, aparecían repentinamente grupos modernos tales como los artiodáctilos, perisodáctilos y primates, que tras originarse en Asia probablemente se dispersaron a Norteamérica y Europa86 durante los pocos miles de años que duró el intervalo del PETM. De hecho, el mejor registro de cómo evolucionaron los mamíferos durante este periodo temporal proviene de los sedimentos depositados en las cuencas norteamericanas de Bighorn y Clarks Fork (Wyoming), donde el registro fósil muestra las primeras presencias en la región de los mencionados grupos de mamíferos modernos.

			Pero en Norteamérica los fósiles datados en el intervalo del PETM no solo informan de la rápida aparición de nuevos grupos, sino que también aportan un dato de especial relevancia para la historia que nos ocupa en este libro y es el hecho de que algunos tipos de mamíferos cambiaron su tamaño durante ese espacio de tiempo, apreciándose que varios de los grupos que sobrevivieron al PETM casi duplicaron su peso cuando descendieron las temperaturas, como fueron los casos de algunos artiodáctilos, perisodáctilos y primates, cuyos primeros representantes eran mucho más pequeños que sus descendientes inmediatos.

			Como ya hemos visto, la temperatura máxima asociada con el calentamiento, por efecto invernadero ocurrido en el PETM, comenzó hace unos 56 Ma y el hecho de que en ese intervalo de tiempo tan restringido del Eoceno inicial aparecieran tantos nuevos taxones de mamíferos en Norteamérica87 demuestra que el clima tuvo un efecto importante en la composición de las faunas. Pero en este caso, los investigadores han apreciado que además de cambiar la composición de la fauna de mamíferos, también se produjo un enanismo transitorio de los taxones y aunque la reorganización faunística fuese una respuesta al cambio climático del PETM, el aumento de la temperatura durante ese intervalo no es por sí solo un factor suficiente para explicar todo el enanismo observado atribuyéndolo a una simple respuesta al calentamiento de acuerdo con la regla de Bergmann88. Sin embargo, el hecho de que la subida de temperaturas del PETM coincidió con el aumento de CO2 atmosférico del CIE, sí que pudo jugar un papel importante en la reducción del tamaño de los mamíferos durante ese intervalo.

			En relación con los efectos asociados al cambio en la concentración de CO2 en la atmósfera, los experimentos de laboratorio han demostrado que cuando dicha concentración es elevada se reduce la digestibilidad de las hojas y el valor nutricional que estas aportan a los herbívoros. Esto da como resultado unas tasas de crecimiento más lentas, por lo cual el «enanismo» apreciado entre los mamíferos durante el PETM se explicaría mejor en función de una mayor concentración atmosférica de gases de efecto invernadero que por el aumento de la temperatura. En este sentido, gracias a los detallados registros del clima continental durante el PETM, tenemos un ejemplo esclarecedor en la respuesta dramática al calentamiento observada en los équidos que vivieron entonces, los cuales muestran una disminución de tamaño corporal de aproximadamente un 30% durante los primeros 130 mil años del PETM y un aumento en torno al 76% en la posterior fase de recuperación. También se aprecia una correlación negativa de estos cambios de tamaño con los de las diversas temperaturas que se han inferido a partir de los contenidos de isótopos de oxígeno presentes en los dientes de los mamíferos, los cuales fueron impulsados por cambios de temperatura y posiblemente por las altas concentraciones de CO2 atmosférico.

			***

			Para obtener nuevos datos que aclaren la cuestión anterior nos trasladaremos a Europa, donde los paleontólogos han estudiado varias faunas del Eoceno temprano que proceden de diversas localidades situadas al noroeste del continente y las han comparado por separado con asociaciones faunísticas modernas habitantes de diversas áreas con características ecológicas diferentes. Los resultados de estos estudios indican que las faunas del Eoceno temprano son comparables, por lo general, a las que actualmente ocupan hábitats de bosques de hoja ancha siempre verdes como los de los trópicos89.

			Los taxones de mamíferos del Paleoceno final y el Eoceno inicial del norte de Europa han sido catalogados por los investigadores en función de las clases de tamaño, modos de locomoción y dietas. En las faunas del Paleoceno final hay muchos taxones terrestres de menos de un kilogramo, pocos de entre 1 y 10 kilogramos, ninguno con más de 45 kilogramos, no hay tipos arborícolas y aparece un pequeño porcentaje de carnívoros carentes de dientes especializados representados por los mesoniquios y arctociónidos90. En el límite Paleoceno-Eoceno fueron diezmados todos los grupos anteriores de mamíferos y en los sitios del Eoceno más temprano — coincidiendo con el Evento de Dispersión de Mamíferos— aumentaron mucho los taxones escansoriales91 de pequeño tamaño, apareciendo pequeñas formas arbóreas y el primer murciélago, a la vez que se redujeron los tipos terrestres y aparecieron repentinamente mamíferos más grandes como el pantodonte Coryphodon, junto con nuevos depredadores de más de 45 kilogramos pertenecientes al grupo mesoniquios.

			Al repetir la catalogación de aquellos mamíferos en función de las dietas, los investigadores encontraron que durante el Paleoceno final aparecen muchos insectívoros/frugívoros semiterrestres y frugívoros terrestres, así como un cierto número de frugívoros escansoriales y algunos herbívoros ramoneadores semiterrestres. También en función de las dietas, cuando en los sitios del Eoceno inicial se redujeron mucho los taxones anteriores, aparecieron bastantes carnívoros terrestres y escansoriales, insectívoros y frugívoros escansoriales, así como el ya mencionado Coryphodon, un herbívoro ramoneador terrestre. Los herbívoros pastadores están ausentes del Eoceno europeo92 y en cualquier caso también suelen estarlo en los bosques actuales de hoja ancha perenne.

			También en Europa, los investigadores han encontrado una pista de cómo pudo ser el hábitat del Paleoceno final cuando descubrieron que durante aquel periodo los mamíferos con mayor diversidad que habitaron la cuenca de París pertenecían al orden macroscelídeos (Macroscelidea), cuyos parientes actuales se conocen vulgarmente como musarañas elefantes. Estos pequeños animales terrestres, con dieta principalmente insectívora, ocupan hábitats con densa maleza y sotobosque, por lo que haciendo una analogía podría inferirse que el hábitat de los macroscelídeos del Paleoceno final bien pudo ser un denso sotobosque.

			En la actualidad existen bosques de hoja perenne que muestran algunas analogías con los del Paleoceno final del noroeste de Europa. Ejemplos de ellos son los que en el sur de Argentina y Chile poseen densos sotobosques compuestos principalmente de bambú, con una fauna formada en su mayoría por pequeños roedores e insectívoros y carente de mamíferos de más de 45 kg93. De acuerdo con esto y haciendo nuevamente una analogía, parece posible que las restricciones de tamaño y la mínima actividad carnívora pudieron ser dos aspectos importantes que caracterizaron al sotobosque del tránsito Paleoceno-Eoceno en el noroeste de Europa, pero parece poco probable que aquellos antiguos sotobosques fuesen tan densos como los del ejemplo actual, si tenemos en cuenta el menor número de pequeños mamíferos terrestres y semiterrestres que los habitaron en aquella época.

			Por otro lado, la densidad de la vegetación en los sotobosques del Eoceno inicial pudo verse reducida cuando entró a formar parte de la fauna el gran herbívoro terrestre Coryphodon. La presencia de este animal seguramente facilitó la de sus depredadores, los carnívoros creodontos terrestres, que también habrían afectado negativamente a la permanencia de los pequeños mamíferos que sobrevivieron al tránsito Paleoceno-Eoceno. Pero la principal causa de la extinción masiva de estos últimos pudo deberse a la reducción de frutos disponibles en el suelo del sotobosque que probablemente ocasionase el ramoneo94 ejercido por Coryphodon sobre la vegetación baja. Aunque, por otra parte, la competencia por la fruta ejercida en los propios árboles por primates y roedores seguramente también contribuyó a la desaparición de algunos taxones de pequeños mamíferos terrestres o semiterrestres.

			Es difícil valorar los impactos ecológicos que tuvieron los mamíferos llegados al noroeste de Europa a principios del Eoceno. Las evidencias disponibles sobre los efectos causados por la presencia de grandes mamíferos herbívoros en los bosques europeos modernos permiten afirmar que un animal como Coryphodon bien pudo afectar negativamente a los pequeños mamíferos terrestres al reducir su cobertura del suelo. Un buen ejemplo lo encontramos en el bosque polaco de Bialowieza, donde la presencia del bisonte europeo (Bison bonasus) ha ocasionado que las poblaciones de las aves terrestres que hacen sus nidos en los arbustos sean menores que las de aquellos bosques británicos donde los grandes herbívoros están casi totalmente ausentes.

			Durante el Eoceno inicial, la irrupción en Europa de los depredadores creodontos, dotados de dientes carniceros, supuso un fuerte impacto tanto en las presas como en los depredadores nativos, dado que hasta entonces los únicos depredadores de aquellos ecosistemas habían sido mesoníquidos y arctociónidos carentes de dientes especializados. Un ejemplo paradigmático de esta situación lo tenemos en Australia, donde los depredadores marsupiales nativos se vieron ampliamente superados ante la llegada de los depredadores placentarios.

			A la luz de lo que se conoce95, en las faunas del sur de Europa no hay evidencia de que la supervivencia de mamíferos del Paleoceno en el Eoceno inicial fuera mucho mayor a la que hubo en el norte, porque las faunas de ambas regiones, con algunas excepciones, estuvieron dominadas por taxones que acababan de dispersarse desde otros continentes. Por analogía con los patrones actuales, en el límite Paleoceno-Eoceno del noroeste de Europa, además del impacto de Coryphodon sobre la vegetación, es probable que la depredación de los nuevos carnívoros fuese el agente de extinción dominante, pero lo cierto es que en el caso del sur de Europa la situación fue muy parecida, porque, aunque el Coryphodon no llegó a dispersarse hasta allí, sí que lo hicieron los creodontos y los carnívoros hiaenodóntidos. 

			Para terminar el asunto del patrón de enanismo observado en el PETM sería oportuno resaltar que su interpretación podría ser importante para comprender las respuestas evolutivas de los mamíferos a un calentamiento global en el futuro. Algunos recientes modelos predicen para el próximo siglo un aumento global de las temperaturas de una magnitud similar a la del PETM, por lo que algunos investigadores consideran que algunas generalizaciones relevantes de lo que aconteció entonces podrían aplicarse a los cambios ecológicos y fisiológicos que se puedan producir en el futuro en respuesta al actual calentamiento global. En este sentido, aunque las reducciones de tamaño corporal observadas recientemente en algunas especies de mamíferos podrían atribuirse al calentamiento impulsado por los seres humanos, lo cierto es que en el caso del PETM el aumento de temperaturas partió de la situación más cálida del Paleoceno tardío y transcurrió más lentamente que la tasa de calentamiento actual, por lo que cabe la posibilidad de que los mamíferos actuales no respondan exactamente de igual forma.

			***

			Para determinar si durante el Cenozoico los factores abióticos fueron significativos para impulsar el aumento de la masa corporal de los mamíferos, los investigadores han analizado la relación entre ambos desde el Eoceno hasta el Pleistoceno. Aunque el principal impulsor de la evolución de los mamíferos gigantes fue su elevado grado de diversificación para ocupar diversos nichos ecológicos, los resultados de los análisis realizados sugieren que tanto la temperatura ambiental como la superficie terrestre disponible pudieron ser factores que limitaron, en última instancia, el tamaño corporal máximo que alcanzaron determinados taxones. Es indudable que estos dos factores están estrechamente relacionados, de manera que cuando las temperaturas globales fueron más bajas el mayor almacenamiento de agua en los casquetes polares provocó el descenso de los niveles del mar y el consiguiente aumento de la superficie terrestre, lo que probablemente causó cambios en la cobertura vegetal y la productividad primaria. De acuerdo con esto, a lo largo del Cenozoico los mamíferos más grandes evolucionaron cuando la superficie terrestre fue más extensa, las temperaturas más frías y el nivel de oxígeno atmosférico se había reducido, aunque no está claro hasta donde esos aumentos de tamaño formaron parte de eventos evolutivos de diversificación impulsados por procesos biológicos intrínsecos a los propios taxones.
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			Figura 30. Arriba: Recreación de un rebaño de Propalaeotherium en su hábitat selvático del Eoceno medio de Geiseltal. Acuarela realizada en 2001 por P. Major (En Hellmund, 2005)96. Abajo: Recreación de Lophiodon del Eoceno medio de Geiseltal. Dibujo del autor (2021).

			Hemos visto como los investigadores han utilizado el registro fósil para apoyar la existencia de una correlación negativa entre la temperatura ambiental y el tamaño corporal de los mamíferos al inicio del Eoceno, argumentando que durante la etapa más cálida de ese periodo se observa que el promedio de masa de varios taxones fue menor que el de los que les sucedieron después de que descendiesen las temperaturas. Pero para analizar este tipo de correlaciones es necesario disponer de sitios paleontológicos que proporcionen abundantes restos fósiles de mamíferos distribuidos de forma continua a lo largo de una secuencia temporal y uno de esos sitios es Geiseltal, en Sajonia-Anhalt (Alemania). Se trata de uno de los lagerstätten97 de vertebrados fósiles más importantes de Alemania y está situado en una antigua mina de carbón a cielo abierto. El sitio de Geiseltal proporciona un registro estratigráfico del Eoceno medio que abarca unos 5 Ma (entre hace unos 47,5 y 42,5 Ma) y que ha proporcionado una gran cantidad de restos fosilizados de animales cuya conservación es realmente excepcional, aportando a los paleontólogos uno de los conjuntos de datos de tamaño corporal de mamíferos del Paleógeno más extensos fuera de Norteamérica. 

			El hecho de que Geiseltal estuviese en territorio de Alemania Oriental hasta hace pocas décadas, motivó que allí se realizasen menos estudios que en otros muchos yacimientos, pero en los últimos años los investigadores han comenzado a hacerlos valiéndose de nuevas técnicas. El interés inicial de estos recientes estudios era establecer cómo fue la evolución de los pequeños caballos tempranos cuyos fósiles son particularmente abundantes en Geiseltal y aunque todos pertenecen a la misma especie del género Propalaeotherium, al principio se pensó que pertenecían a varias debido a la diversidad de sus tamaños corporales, los cuales muestran una reducción significativa a lo largo del tiempo (figura 30). Sabiendo que el calentamiento global del Eoceno inicial había causado la reducción del tamaño en los mamíferos antiguos, los investigadores decidieron averiguar si en Geiseltal la reducción corporal de los caballos antiguos fue inducida por el clima y para ello hicieron análisis de isótopos98 en dientes fósiles. Los resultados revelaron que durante el Eoceno medio en Geiseltal hubo un bosque subtropical húmedo, pero no aportaron evidencias de que se hubiesen producido cambios climáticos durante el período investigado. Para comprobar si el proceso de enanismo era exclusivo de los caballos, se compararon los datos de estos con los de un antepasado del tapir llamado Lophiodon, muy abundante en el yacimiento y también todos de la misma especie. El resultado fue sorprendente dado que el tamaño de los tapires a lo largo del tiempo revelaba una tendencia opuesta a la de los caballos y en lugar de encogerse se hacían más grandes. Así, mientras que en aproximadamente un millón de años los ancestros del caballo redujeron su promedio de peso corporal de 39 a 26 kilogramos, los tapires lo aumentaron de 124 a 223 kilogramos, demostrando así que bajo unas mismas condiciones ambientales el tamaño corporal de dos especies de mamíferos podía desarrollarse en direcciones opuestas.

			Hemos visto que algunos investigadores descartan que el enanismo observado durante calentamiento del PETM pudiera explicarse solo como una respuesta al aumento de la temperatura de acuerdo con lo postulado por la regla de Bergmann99, un aspecto biológico que es intrínseco a cada taxón. Pero lo cierto es que la evolución divergente de la masa corporal en los dos taxones de Geiseltal bien podría atribuirse a que ambos maximizaron las diferentes ventajas de sus respectivos modos de vida, provocando la evolución divergente de sus tamaños corporales. Esto indica que, aparte de los eventos climáticos, los factores biológicos intrínsecos —como el estilo de vida— juegan un importante papel como impulsores tanto del aumento como del descenso de la masa corporal de los mamíferos. 

			Según algunos investigadores100, el tamaño máximo en los diferentes linajes de mamíferos terrestres se concentra temporalmente durante el cálido Eoceno Medio, el más frío Oligoceno y el variablemente cálido y frío intervalo del Plioceno a la actualidad, siendo cualquiera de los mamíferos más grandes del Eoceno un tamaño menor que sus contrapartes del Oligoceno tardío y del Pleistoceno. Uno de los problemas con que tropiezan muchos de los estudios realizados sobre este tema está en las diferencias que se aprecian en las temperaturas globales medias entre periodos como el Eoceno y el Pleistoceno, escondiendo la realidad de que siempre han existido regiones con condiciones tropicales. Lógicamente los trópicos también se vieron afectados por los enfriamientos globales ocasionados durante las glaciaciones del Pleistoceno, pero muchos mamíferos gigantes, a pesar de ello, han continuado habitando hasta hoy en las áreas tropicales (elefantes, rinocerontes, hipopótamos, etc.) y otros (perezosos terrestres, roedores gigantes, etc.) solo se han extinguido hace poco, seguramente por motivos ajenos a las condiciones climáticas.

			Sin duda el registro fósil permite probar el impacto que ha tenido el clima en el tamaño corporal de los mamíferos a lo largo del tiempo geológico y lo cierto es que el período Paleógeno es particularmente significativo en este sentido, no solo porque entonces se produjera la aparición abrupta, radiación y dispersión global de la mayoría de órdenes de mamíferos modernos, sino también porque se produjo en la Tierra una transición desde un clima generalizado de tipo invernadero a otro muchísimo más frío. De hecho, la situación que aconteció en el Eoceno temprano fue más compleja y tuvo que ver con los cambios en la vegetación y las adaptaciones desarrolladas por los mamíferos para poder consumirla.

			Dime lo que comes y te diré lo grande que podrás ser

			Cuando expliqué porque no era viable la existencia de una hormiga «gigante», uno de los motivos que apunté era de índole fisiológico: el sistema respiratorio de un artrópodo no puede funcionar adecuadamente en un animal tan grande. Pues bien, también recurriré a la fisiología para explicar porque a lo largo del Cenozoico existieron muchos tipos de mamíferos que nos sorprenden por su enorme tamaño, mientras que hubo otros que a pesar de que también fueron grandes no nos llamarían la atención al compararlos con sus parientes actuales. Este hecho es la constatación de que existen taxones de mamíferos que no han podido superar determinado tamaño a lo largo de su historia evolutiva y como veremos, la complejidad de la mencionada explicación cambia mucho dependiendo de sus hábitos alimentarios.

			En los ecosistemas actuales apenas quedan taxones de mamíferos terrestres que puedan considerarse gigantes en comparación con la media de tamaño del grupo, pero sabemos que eso no fue siempre así y sin duda la alimentación jugó un papel fundamental en los enormes mamíferos que habitaron nuestro planeta en épocas remotas. Nuestro recorrido por los gigantes que habitaron el mundo perdido lo comenzaremos por los herbívoros —que como todo el mundo sabe incluyen a los mamíferos terrestres más grandes que han existido— y lo concluiremos tratando sobre la consecuente aparición de carnívoros que eran cada vez más grandes.

			Como es indudable, la adquisición de energía es clave para muchos de los patrones de tamaño observados en los mamíferos, limitando el tamaño máximo que han podido alcanzar a lo largo de su historia evolutiva, estableciendo probablemente límites inferiores y superiores. Debido a que la estrategia trófica de los mamíferos está influenciada por el tamaño e influye en el volumen corporal, sus estrategias dietéticas representan unas limitaciones críticas, por lo que dedicaremos una especial atención a la relación que existe entre el enorme tamaño que alcanzaron algunos mamíferos herbívoros a partir del Eoceno y ciertas adaptaciones alimentarias.

			Debido a las alteraciones geográficas y ecológicas101 impulsadas por los eventos geológicos y climáticos, conforme avanzó el Cenozoico hubo grandes extensiones continentales que fueron progresivamente ocupadas por asociaciones vegetales dominadas por pastizales de gramíneas y otras herbáceas, formando diversos tipos de ecosistemas102 que se caracterizaban por aportar ingentes cantidades de biomasa vegetal aprovechable como fuente de alimento. Estos cambios medioambientales afectaron a los mamíferos terrestres al propiciar el contexto donde evolucionaron las adaptaciones anatómicas y fisiológicas que les facilitaron la vida en unos paisajes cada vez más abiertos y que permitieron que muchos de ellos alcanzasen gran tamaño. A continuación, veremos como muchas de estas adaptaciones están relacionadas con la alimentación.

			***

			Aunque parece escasa, aún se desconocen muchos detalles sobre si el tamaño máximo que alcanzaron los mamíferos herbívoros está relacionado con la producción primaria y el tamaño de las plantas terrestres. Los mamíferos herbívoros más grandes del Cenozoico habitaron en sabanas y pastizales, unos ecosistemas cuya capacidad productiva era menor a la que alcanzan algunos bosques. Lo curioso es que los mamíferos herbívoros que habitan en los bosques poseen tasas metabólicas y tamaños máximos inferiores a los de los entornos más abiertos, posiblemente porque los grandes herbívoros que viven en el suelo no pueden maniobrar fácilmente entre árboles grandes ni alcanzar las hojas y ramas de sus copas.

			La introducción de taxones de mayor tamaño en las sucesivas faunas de mamíferos del Cenozoico estuvo sin duda relacionada con los procesos evolutivos de adaptación a los cambios medioambientales que afectaron a aspectos morfológicos y fisiológicos fundamentales de los diferentes taxones de mamíferos, incluidos los gigantes que protagonizan este libro. Para aclarar este asunto, los investigadores han llevado a cabo numerosos estudios, como uno realizado hace pocos años103 en el cual se analizó, partiendo de las secuencias evolutivas de varias faunas de mamíferos del Cenozoico norteamericano, la relación de los cambios ambientales con aspectos tales como los tipos de dietas, los modos de locomoción y, evidentemente, los tamaños corporales. Este estudio llegó a la conclusión de que conforme cambiaban el clima y la vegetación aumentaba el grado de especialización ecomorfológica104 de los taxones, sugiriendo también que existe un patrón de aumento del tamaño corporal a través de las sucesivas faunas de mamíferos del Cenozoico norteamericano, aunque no es tan claro como en el que se establece en los casos de la dieta y la locomoción. Así, puede apreciarse que en las faunas del Paleoceno y el Eoceno inicial los taxones de pequeño tamaño corporal se diversificaron acompañados por algunos más grandes como los pantodontes. Posteriormente, en la segunda mitad del Eoceno y en el Oligoceno, en las faunas hubo más mamíferos de tamaño pequeño a mediano y aparecieron por primera vez taxones muy grandes representados inicialmente por los brontoterios y más tarde por linajes como el de los rinocerontes o los proboscidios. En las faunas del Mioceno, Plioceno y Pleistoceno ocuparon un lugar destacado los mamíferos de mayor tamaño.

			Parece lógico que las dinámicas ecomorfológicas de los mamíferos cambiasen en función de sus tamaños corporales. Así, la menor capacidad de dispersión y mayor tasa evolutiva105 de los taxones de pequeño tamaño les hizo responder intensamente a los cambios locales en el clima y la vegetación, mientras que los taxones más grandes lo hacían más lentamente. Un ejemplo de esta diferencia lo encontramos en los hábitats dominados por pastos del Mioceno inicial cuando se compara la adaptación a pastar de los équidos con la de los roedores y conejos, apreciándose que estos últimos cambiaron su dieta rápidamente mientras que los équidos (que al parecer ya pastaban por entonces) llegaron a tardar hasta varios millones de años en desarrollar dientes de corona alta (hipsodontos)106, que constituyen el principal cambio morfológico para comer pasto.

			Con independencia de los cambios en el tamaño corporal de un animal, a partir de los cambios en la superficie de los dientes poscaninos puede estimarse el contenido de fibra en la dieta e indirectamente los cambios en la ingesta relativa de alimentos. La mencionada superficie puede ampliarse de tres formas, bien aumentando el tamaño total de los dientes o la complejidad del patrón de esmalte en sus superficies oclusales o bien molarizando los premolares (primitivamente más pequeños y menos complejos que los molares). Además, a lo largo de la evolución de los équidos (excepto en linajes ramoneadores del Terciario tardío) y de otros herbívoros como camellos y bóvidos, la prolongación de la vida del diente mediante el aumento de la complejidad del esmalte y la molarización, provocó que aumentase su altura hasta dar lugar al diente hipsodonto, capaz de hacer frente a los silicatos abrasivos contenidos en las plantas de los pastizales.

			En los mamíferos más grandes, la inmediatez entre la proliferación de hábitats de pastizales y la evolución de adaptaciones para comer pastos, es probable que se viese reducida por la mayor capacidad que tienen estos animales para ampliar sus rangos de distribución para poder acceder a otros tipos de dietas. Esta probabilidad parece haberse constatado por un estudio en el cual, combinando análisis del desgaste dental con los de isótopos estables107, se reconstruían las paleodietas de las primeras poblaciones de un équido del Mioceno tardío europeo cuyos molares son moderadamente hipsodontos: el Hippotherium primigenium. Los resultados de dicho estudio indican que aquel animal tuvo un amplio espectro de hábitos alimentarios que incluyeron un alto componente de ramoneo108. Me resultó curioso que los autores de esta investigación considerasen que el hecho de que se combinase una especialización como la de los dientes hipsodontos con una dieta de amplio espectro podría estar mostrando un caso de la denominada paradoja de Liem109, que aplicada a este caso se traduciría en que cuando un herbívoro puede elegir entre hojas tiernas y duras siempre escogerá las primeras, aunque sus dientes están adaptados para consumir las otras. Lo cierto es que esta flexibilidad dietética en la capacidad para explotar alimentos tan abrasivos como los pastos, contribuyó seguramente a la rápida dispersión por Eurasia y Norteamérica de équidos hipsodontos como Hippotherium, que reemplazaron rápidamente a los taxones de corona dental baja (braquiodontos)110 tales como Anchitherium111.

			El paleontólogo norteamericano George Gaylord Simpson predijo que las adaptaciones clave que conducen a la radiación adaptativa por lo general también reducen la amplitud de los nichos, pero hay estudios112 cuyos resultados indican que en muchos de los ungulados113 en que evolucionó la hipsodoncia parece que ampliaron el espacio de sus nichos se amplió, porque al aumentar la variedad dietética pudieron ocupar hábitats diferentes.

			Sin duda, la frondosa vegetación de los bosques del Eoceno y Oligoceno permitió que muchos taxones de mamíferos alcanzaran tamaños muy grandes, dedicándose principalmente a ramonear grandes cantidades de las nutritivas y apetitosas plantas que tan abundantes eran en aquellos hábitats. Debido a esto no tuvieron la necesidad de adaptarse a los nuevos ecosistemas de pastos que por entonces ya lo estaban invadiendo todo. Pero cuando esos hábitats fueron los dominantes, los grandes mamíferos que no se habían adaptado desaparecieron por no ser capaces de comer suficiente cantidad de aquellas plantas que apenas alimentaban. Por el contrario, aunque los mamíferos dotados de incipientes adaptaciones para comer pastos prefirieron ramonear mientras pudieron, se adaptaron rápidamente a la nueva dieta que brindaban los hábitats de pastizales y se convirtieron en los herbívoros más exitosos.

			Hemos visto como los análisis ecomorfológicos indican que taxones de mamíferos pertenecientes a faunas independientes han mostrado ciertas tendencias de diversidad y tamaño corporal a lo largo del tiempo, pasando de unos entornos paisajísticos inicialmente cerrados y boscosos hacia otros que cada vez eran más abiertos y estacionales, caracterizados por la abundancia de pastizales. Desde el Mioceno muchos de los taxones de mamíferos de mayor tamaño corporal han sido comedores de pastos, aunque, como veremos más adelante, no todos se adaptaron a esa dieta de la misma forma. Lógicamente la gran diversificación de mamíferos pastadores de gran tamaño estuvo impulsada por la rápida expansión que tuvieron las sabanas, los pastizales y demás hábitats dominados por pastos, los cuales ocupan actualmente alrededor de un tercio de la cubierta vegetal de nuestro planeta.

			Los estudios isotópicos, paleobotánicos y paleofaunísticos sugieren que los primeros ecosistemas dominados por pastos habrían aparecido durante el tránsito del Cretácico al Paleoceno, coincidiendo con los últimos dinosaurios y su abrupta desaparición. Entre el Paleoceno y el Eoceno se produjo la apertura de los entornos boscosos y a mediados del Terciario las gramíneas C3 aumentaron en la vegetación, hasta que durante el Mioceno medio aparecieron las gramíneas C4 propagándose en los pastizales a expensas de las anteriores114. Los primeros mamíferos herbívoros con una morfología adaptada a pastar —y por tanto de los primeros pastizales explotados como tales— aparecieron en América del Sur durante el tránsito del Eoceno al Oligoceno. En el hemisferio norte no hay una evidencia clara de la presencia de pastizales hasta la primera mitad del Mioceno y a partir de entonces las gramíneas C4 se expandieron a diferentes velocidades por todo el planeta (figura 31).
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			Figura 31. Evolución de los pastos y los mamíferos herbívoros en diferentes continentes. Los círculos cerrados indican la primera aparición de cada evento. Las barras indican las épocas en que se extendieron los pastizales: pradera (también equivalente a estepa o pampa) = pastizal sin árboles; sabana = pradera arbolada. Hábitats herbáceos = los que contienen algunos pastos, probablemente sabanas boscosas o matorrales. Pastadores = los mamíferos con adaptaciones craneodentales (aparte de hipsodoncia) indicativas de pastoreo especializado (> 90% de pasto en la dieta durante todo el año). La curva de paleotemperatura es de isótopos globales de oxígeno de aguas profundas y aquí, representa solo temperaturas relativas. Modificado de Janis et al., 2004115.

			Rumiar o no rumiar: esa es la cuestión

			Las morfologías dentales en función de la alimentación son tan diferentes en los distintos grupos de mamíferos que han sido tradicionalmente utilizadas por los taxónomos para clasificarlos y para establecer los posibles vínculos evolutivos entre los taxones actuales y fósiles. Pero lo cierto es que el tipo de dieta de un mamífero se puede inferir solamente por sus características dentales y un claro ejemplo lo tenemos al comparar la dentición de un gato con la de una vaca, uno carnívoro y la otra herbívora. Igual que sucede con las denticiones de los distintos grupos de mamíferos, también existen diferencias entre sus aparatos digestivos, así en el ejemplo anterior encontramos que la estructura del tubo digestivo de un gato es mucho menos compleja que la del de una vaca, solo porque esta sea herbívora, ya que el tubo digestivo de un conejo (también herbívoro) se parece mucho más al del gato que al de la vaca y el motivo es que esta es un rumiante especializado en comer pasto.

			Las adaptaciones que permitieron a muchos mamíferos vivir alimentándose de pasto no se limitaron solo a cambios en la morfología dentaria, ya que sus aparatos digestivos también se modificaron para poder extraer la mayor cantidad posible de nutrientes de unos tipos de plantas que de por sí son difíciles de digerir debido a su elevado contenido de fibra. Analizando esto último encontramos que desde inicios del Cenozoico las características de los diferentes tipos de aparatos digestivos y por tanto de sus fisiologías son el resultado de procesos biológicos intrínsecos que a lo largo de la evolución han permitido entre otras cosas que numerosos taxones aumentasen de tamaño sin dejar de ser energéticamente eficientes.

			Buena parte de los cambios que facilitaron la evolución de los mamíferos herbívoros de gran tamaño se mantuvieron de manera exitosa a lo largo del Cenozoico, aunque de los grupos taxonómicos que surgieron durante el Eoceno y el Oligoceno varios terminaron en callejones sin salida al demostrar su incapacidad para competir ventajosamente con las nuevas formas de mamíferos que iban evolucionando y que a partir del Mioceno terminaron por sustituir a grupos que habían sido exitosos durante los largos periodos anteriores (a veces millones de años). Un ejemplo de esto fue la desaparición de algunos grupos antiguos de grandes mamíferos herbívoros con una digestión basada en fermentación del intestino posterior, acompañado de un incremento progresivo de los más modernos rumiantes dotados de complejos aparatos digestivos con fermentación del intestino anterior116.

			Las características anatómicas y fisiológicas de los aparatos digestivos de los distintos grupos taxonómicos de mamíferos herbívoros afectan de manera específica a la forma de funcionar de cada uno de ellos117. En cuanto a la relación entre esos modelos digestivos y los tamaños corporales se establecen dos grupos principales: El primer grupo está formado por los fermentadores del intestino grueso que en el pasado alcanzaron enormes tamaños y que actualmente siguen siendo grandes, subdivididos a su vez en los que dependen más del ciego para la fermentación microbiana o cecales (conejos, cobayas, chinchillas y ratas) y los que dependen más del colon (caballos, rinocerontes, gorilas y proboscídeos). El segundo grupo está formado por los fermentadores pregástricos que en el pasado no alcanzaron mayores tamaños que actualmente, subdivididos a su vez en rumiantes (bóvidos, cérvidos y tilópodos118) y no rumiantes (hámsteres, ratones de campo, canguros e hipopótamos).

			Los primeros pastizales extensos y los ungulados con dientes hipsodontos aparecieron hace tan solo unos veinticinco Ma, mientras que los herbívoros especializados en comer pastos (pastoreo) no aparecieron hasta hace unos diez Ma, la mayoría de ellos entre el Plioceno y el Pleistoceno. Lo cierto es que en los linajes de mamíferos herbívoros se han desarrollado diferentes tipos de alimentación, aunque pocos han llegado a especializarse en alimentarse de pasto, perteneciendo actualmente la mayoría de estos al grupo de los bóvidos. Estos ungulados son artiodáctilos en los cuales la adaptación al consumo de pastos parece haber evolucionado al menos en cuatro ocasiones119 y nunca en ningún otro rumiante se ha desarrollado tanto, aunque los pastos dominen la dieta de algunos cérvidos modernos. Por otra parte, en artiodáctilos tales como los suidos y los hipopótamos el pastoreo no se ha evidenciado hasta el Plioceno y el Pleistoceno, lo que contrasta con el hecho de que esta modalidad alimentaria parece haber evolucionado con más facilidad entre los fermentadores del intestino posterior o grueso120.

			Es indiscutible que en la actualidad los rumiantes predominan entre los mamíferos que pastan y aunque también existen otros tipos de ungulados pastadores —como señala la especialista Christine Janis—. La cuestión es aclarar por qué —según el registro fósil— los rumiantes no bóvidos parecen haber tenido más dificultad para adaptarse al pastoreo, hasta hacer que parezca más fácil que un animal evolucione para incluir algo de pasto en su dieta, pero no para que practique un pastoreo especializado121. Estoy seguro de que las hipótesis planteadas para explicar lo anterior probablemente sorprenderán a más de un lector, que además descubrirá que en la forma de digerir los alimentos se encuentra parte de la respuesta a porque hace millones de años algunos mamíferos herbívoros llegaron a ser gigantescos, mientras que otros no superaron los tamaños que tienen sus descendientes actuales.

			***

			Los ungulados que fermentan los alimentos en el intestino anterior y los que lo hacen en el intestino posterior presentan notables diferencias en la forma de ingerir y digerir las dietas ricas en fibra vegetal, aunque la fisiología digestiva de los grandes fermentadores del intestino anterior (rumiantes y no rumiantes) presenta además un singular problema al poseer unos estómagos diseñados expresamente para retrasar el paso de los alimentos ingeridos y por ello la ingesta se ve limitada. Así, cuando en fermentadores del intestino anterior aumenta el tamaño corporal y con ello las necesidades energéticas, el animal debe aumentar su capacidad relativa para compensar la limitación de la ingesta, pero resulta que entre estos ungulados no ha evolucionado ninguna especie que pueda reducir el efecto limitante de la ingestión y por lo tanto su modelo digestivo impondría un límite intrínseco al tamaño corporal.

			Ya sea en el campo o en un zoológico es difícil (sino imposible) obtener información sobre cómo digieren la fibra los grandes ungulados salvajes y sobre cómo su masa corporal influye en el proceso, por lo cual los investigadores han recurrido a realizar ensayos de fermentación in vitro en el laboratorio122. Estos estudios muestran que la capacidad de digerir las fibras vegetales está determinada, en gran parte, por el tiempo que es retenido el alimento que se está digiriendo (digesta) y que esa duración no está influida de manera directa por la masa corporal, si bien el tracto gastrointestinal más grande de un animal de mayor tamaño puede prolongar la duración del proceso.

			Los investigadores han planteado un interesante argumento para explicar por qué a lo largo de toda su historia evolutiva ninguno de los rumiantes ha alcanzado el tamaño de los rinocerontes o los elefantes123. Esta propuesta parte, por un lado, del hecho de que el alimento ingerido tarda más tiempo en recorrer el tubo digestivo de un rumiante que el de un fermentador del intestino posterior de un tamaño corporal comparable124 y, por otro lado, parte de que aunque en los herbívoros más grandes la digesta tarda más en hacer su recorrido la fermentación de la fibra no pierde eficacia y por lo tanto, tampoco el rendimiento energético de la digestión. Pero surge un grave problema cuando el tiempo que tarda en pasar la digesta se aproxima a las cien horas, porque entonces aumenta el crecimiento de las bacterias metanogénicas que convierten al ácido acético (principal producto de la fermentación de celulosa) en metano y dióxido de carbono, lo que ocasiona una elevada pérdida de energía. Por este motivo, algunos investigadores han propuesto que el tamaño corporal de los rumiantes estaría limitado al que tienen aquellos taxones en los que el paso de la digesta tarda menos de cuatro días. Ese es el caso de los búfalos y como el peso de estos grandes rumiantes alcanza una tonelada o poco más, los animales que pesasen más deberán utilizar un sistema digestivo diferente capaz de tolerar un tránsito digestivo rápido y una fermentación microbiana óptima.

			Podría decirse que la ausencia de rumiantes entre los mamíferos de mayor tamaño no se debe a que su fisiología digestiva carezca de ventajas, sino a que ella impone intrínsecamente un límite al tamaño corporal. En este sentido, para hacer la fermentación microbiana, los rumiantes suelen destinar una proporción más grande de su sistema digestivo, de manera que en los bovinos, por ejemplo, casi las tres cuartas partes de este son adecuadas para la fermentación, aunque la mayor parte se realiza en dos compartimentos del estómago (el retículo y el rumen). En cambio, los herbívoros no rumiantes, como los caballos, solo dedican a la fermentación una pequeña proporción de todo su tubo digestivo y como el volumen de este depende del de la cavidad abdominal resulta evidente la importancia del tamaño corporal a la hora de facilitar la digestión (figura 32).
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			Figura 32. Tipos de fermentación en mamíferos herbívoros. R*: rumen (compartimento de fermentación); O: omaso; R: retículo; E: estomago; E: estomago; ID: intestino delgado; IG: intestino grueso: C*: ciego (compartimento de fermentación).

			La relación que existe entre el tamaño corporal que alcanza un rumiante y el funcionamiento de su tubo digestivo se refleja también en el agua contenida en sus heces (agua fecal), la cual depende directamente de la longitud del colon descendente. Estudios realizados en numerosas especies de mamíferos herbívoros muestran que, en los rumiantes, conforme aumenta el peso corporal va disminuyendo el contenido de materia seca fecal (la mayor parte de las heces está hidratada), algo que no sucede igual en mamíferos ramoneadores o frugívoros125. Ante esta circunstancia algunos investigadores han sugerido que en los grandes rumiantes consumidores de pastos la disminución del agua que absorbe el colon podría estar relacionada con el tamaño corporal, básicamente como resultado de la competencia que se establece entre los órganos por ocupar el espacio disponible dentro de la cavidad abdominal. Esta tendencia se puede observar en grandes herbívoros en libertad que defecan bostas hidratadas y no bolas resecas, siendo curioso que en el hábitat del búfalo africano (Syncerus caffer) este animal sea la única especie de rumiante que no produce bolas fecales. Los estudios también indican que el búfalo, de todas las especies investigadas, es la que tiene el valor más bajo de absorción de agua en el colon, motivo por el cual depende mucho de la disponibilidad de agua potable. Esta situación sucede en todos los demás representantes de Bovinae, una familia que incluye a los rumiantes que poseen los compartimentos del retículo y el rumen más voluminoso de los herbívoros126, lo cual ocasiona que se reduzca necesariamente el tamaño de otros órganos tales como el colon descendente. Así, los pastadores más grandes que existen podrían representar el mayor aumento de la capacidad rumino-reticular que se puede tener sin arriesgar la funcionalidad del colon. El hecho de que en herbívoros que comen pasto el ciego gástrico sea más pequeño y el colon más corto que en los ramoneadores estaría relacionado con las diferencias que hay entre sus tipos de alimentación.

			Esta hipótesis de la competencia entre los órganos por ocupar el espacio de la cavidad abdominal está apoyada por las características anatómicas y fisiológicas del hipopótamo, el herbívoro fermentador del intestino anterior no rumiante más grande que existe. El tracto digestivo de este ungulado «pseudorrumiante», es único, con un estómago con cinco cámaras totalmente distinto al de rumiantes y camellos, en el cual no rumia, pero lo utiliza como una cámara de fermentación con gran actividad microbiana comparable al retículo-rumen de los rumiantes. La capacidad del estómago de este animal en proporción a su peso corporal es más alta que la de cualquier rumiante, logrando así que los tiempos de retención de la ingesta sean particularmente largos. La enorme capacidad del intestino anterior del hipopótamo y la complejidad de su estómago tienen como contrapartida que su intestino posterior es el más simple y corto de los artiodáctilos, carente de ciego gástrico, con un colon que no está diferenciado y una baja concentración de materia seca en el contenido del intestino posterior (retiene poca agua). Por este motivo se ha planteado la hipótesis de que la morfología gastrointestinal del hipopótamo lo limita a llevar una vida anfibia como única forma de tolerar las altas pérdidas de agua fecal.

			Generalmente se muestra que la dieta del hipopótamo consiste, principalmente, en pastos de gramíneas (plantas C4) y aunque puedan ser su forraje preferido, los análisis de isótopos de los pelos de hipopótamos han mostrado que en algunos hábitats pueden alimentarse de plantas herbáceas dicotiledóneas y plantas acuáticas (plantas C3) con menos nutrientes durante las temporadas en las que no se dispone de pastos terrestres de mayor calidad y mejor paladar. Los análisis isotópicos también indican que en la dieta de los hipopótamos la proporción de plantas C4 y C3 es intermedia entre la de los ungulados pastadores y la de los ramoneadores de las mismas regiones, aunque haya un predominio estacional de las gramíneas. En este sentido, a pesar de que los hipopótamos pasan la mayor parte del día bajo el agua, parecen evitar de manera significativa comer plantas acuáticas y por las noches salen a tierra donde se adentran largas distancias en busca de forrajes apetecibles, comiendo al día más de 50 kg de pastos frescos con un gran contenido en agua.

			Curiosamente el aparato digestivo de los hipopótamos les capacita para una dieta omnívora (algo semejante a lo que sucede en los suidos). Se han documentado en el sur y el este de África numerosos casos de hipopótamos salvajes alimentándose de los cadáveres de animales muertos por causas naturales, por depredadores o incluso por sus propios congéneres. También hay informes de hipopótamos cautivos en zoológicos que matan y comen una amplia variedad de vertebrados, por lo que en estos grandes artiodáctilos el carnivorismo no se limita a individuos aislados o poblaciones locales, sino que es una característica inherente de la ecología de su comportamiento.

			Otro aspecto para tener en cuenta en un rumiante es que la mencionada limitación de la masa corporal puede variar en la medida en que su dieta logre mejorar la retención de la ingesta y por lo tanto su efecto limitante. Por este motivo las características mecánicas de la hierba consumida son las causantes de que los rumiantes que pastan no puedan llegar a ser tan grandes como los que ramonean, demostrando así el papel del tipo de dieta en la evolución de los modelos alimentarios de los mamíferos herbívoros, especialmente en lo referente al aumento de tamaño de solo algunos taxones. En este sentido, y con el fin de estudiar la posible relación existente entre las dietas de cada taxón y sus características craneodentales, los investigadores han realizado análisis anatómicos e isotópicos127 que establecen diferencias sutiles entre las dietas de once especies de herbívoros rumiantes que forman parte de una asociación alimentaria de pastizales de la región sudafricana128, entre los cuales está el búfalo que es un animal de gran tamaño129. Este estudio concluyó que las diferencias craneodentales entre las especies seguían un patrón taxonómico distinto y paralelo a la diferenciación entre sus nichos dietéticos (lo que comía cada una de ellas), lo cual llevó a plantear la hipótesis de que dentro de los taxones estudiados el origen evolutivo de los modelos de herbivorísmo fue múltiple, distinguiéndose diferentes tipos de pastoreo. Esto implica que —al contrario de lo que se pensaba— las adaptaciones anatómicas alternas a las del pastoreo no están relacionadas con las diferencias anatómicas que existen entre los pastadores que a veces ramonean y los pastadores obligados, sino que esas diferencias más bien indicarían respuestas funcionales a cambios en la calidad de la dieta que están asociados al grado de selección de lo que se come y a factores tales como la altura de los pastos consumidos.

			No todos los que pastan son rumiantes

			Llegados aquí podemos preguntarnos por qué, a pesar de todo, podemos encontrar actualmente grandes mamíferos herbívoros que como los elefantes y rinocerontes superan el tamaño máximo atribuido a los rumiantes; la respuesta está en su alimentación. Concretamente un ejemplar adulto del actual elefante africano puede alcanzar cinco toneladas de peso y para cubrir sus necesidades alimentarias pasa comiendo las tres cuartas partes de su tiempo, siendo lo más asombroso que dependiendo de su tamaño puede consumir hasta 250 kilogramos de vegetación al día. Lo que esta cifra nos deja claro es que cualquier mamífero de gran tamaño requiere un aporte de alimento muy elevado que su aparato digestivo deberá ser capaz de procesar para extraer sus nutrientes y como es obvio tanto los elefantes como los rinocerontes poseen esa capacidad, porque como ya señalé no son rumiantes sino fermentadores del intestino posterior, que poseen además en sus tractos gastrointestinales una serie de particularidades que facilitan la digestión del pasto sin necesidad de realizar el complejo proceso que acontece en el caso de un rumiante.

			Lo cierto es que a diferencia de lo que sucede en los mamíferos con fermentación del intestino anterior, en el caso de los fermentadores del intestino posterior el diseño de sus tubos digestivos presenta adaptaciones para acelerar el paso de la digesta y por ello algunos investigadores consideran que los grandes mamíferos herbívoros extintos fueron fermentadores del intestino posterior. Quizás la mejor prueba de esto la tenemos en el grupo de los proboscídeos, donde las adaptaciones para alimentarse de pastos evolucionaron hasta en tres ocasiones130 (también consumen muchos otros tipos de plantas). Así, por ejemplo, en el caso de los elefantes, las tripas son relativamente más cortas y anchas, lo que reduce el tiempo que tarda el alimento en pasar por el tracto gastrointestinal y mejora la eficiencia digestiva, aunque se trata de una modificación que sería imposible en el caso de un rumiante cuyo estómago posee una parte que está específicamente adaptada para retrasar el paso de los alimentos131. Soluciones como la adoptada por los elefantes constituyen una muestra de cómo a lo largo de millones de años las tendencias adaptativas han facilitado la existencia de muchísimos enormes mamíferos fermentadores del intestino posterior.

			Otros mamíferos herbívoros en los cuales se ha desarrollado especialmente la capacidad de comer pastos son los Perisodáctilos, un orden integrado por fermentadores del intestino posterior que incluye dos subórdenes, representados en el registro fósil por numerosas especies: Hippomorpha132 (los équidos, sus parientes extintos y los brontoterios) y Ceratomorpha (rinocerontes, tapires, calicoterios y otros parientes extintos). Dentro del primer grupo los équidos apenas han superado en algún caso el tamaño de sus representantes actuales (los caballos), mientras que muchos brontoterios fueron animales enormes. Dentro del segundo grupo, los extraños calicoterios (actualmente extintos) alcanzaron gran tamaño, pero, mientras que los rinocerontes (tanto fósiles como actuales) son en general animales enormes que en su día incluyeron a los gigantescos indricoterios centroasiáticos, los mamíferos terrestres de mayor tamaño que han existido.

			El hecho de que en los primeros perisodáctilos los molares fuesen bastante planos para moler el alimento y el de que todos los que viven actualmente tengan fermentación cecal, apunta a que en el Paleoceno tardío todo el orden adoptó una dieta que contenía celulosa (fibra vegetal). A pesar de esto no todos los Perisodáctilos toleran la misma cantidad de fibra en sus dietas debido a los efectos de la escala, de manera que una alimentación basada en plantas ricas en fibra que gustase a un caballo actual habría tenido demasiada fibra para un Hyracotherium133 del Eoceno temprano, un perisodáctilo de unos 20 kg de la familia paleotéridos (Palaeotheriidae) que, aunque no es un équido se relaciona evolutivamente con ellos. Al principio de su evolución los équidos del Eoceno temprano de Norteamérica adaptaron sus dientes y mandíbulas a una dieta con un contenido relativamente alto en fibra vegetal, una capacidad que para mediados del periodo ya había avanzado en los équidos más que en cualquier artiodáctilo fósil o vivo, de manera que estos animales estuvieron preadaptados para hacer frente a la radiación de los artiodáctilos durante el Oligoceno.

			Es un hecho que tanto la digestión cecal como la estrategia de seleccionar alimentos les permite a los caballos consumir recursos vegetales inaccesibles para rumiantes de similar tamaño. Sin embargo, los rumiantes tienen una ventaja cuando la cantidad — no la calidad— de la comida es un factor limitante, ya que necesitan ingerir cantidades más pequeñas por unidad de peso corporal que los perisodáctilos. Por otro lado, cabe señalar que la adaptación de los équidos a comer plantas con elevado contenido de fibra no es compartida por todos los perisodáctilos y de hecho es mucho menor en otros taxones contemporáneos del grupo con un menor tamaño corporal, tales como los tapires y algunos pequeños rinocerontes indios, que comen plantas con un contenido de fibra muy por debajo de las que generalmente consumen los artiodáctilos rumiantes. Sin duda, el sistema de fermentación ruminal parece ser la mejor adaptación a una dieta rica en fibra134 y por eso los rumiantes han afectado considerablemente al éxito evolutivo de perisodáctilos como los tapires, que actualmente están restringidos a bosques tropicales de Asia y Sudamérica135 donde la dieta es variada y abundante y apenas hay competencia de artiodáctilos. Por otro lado, aunque la digestión en el rumen supone una ventaja sobre la cecal para un animal que consume pasto con bastante fibra, también puede tener ventaja el que consume pasto con bajo contenido de fibra y no termina de fermentar todo el alimento antes de llegar al intestino. 

			Otro aspecto interesante sobre la alimentación de los équidos es que, a pesar de haberse adaptado a comer pastos con alto contenido de fibra, su estrategia evolutiva es relativamente poco selectiva en cuanto a las plantas que consumen, lo que podría explicar la baja diversidad de especies de esta familia en comparación con los artiodáctilos rumiantes cuyas especies adoptan diferentes nichos ecológicos seleccionando disímiles taxones de plantas. Así, aunque solo sobrevive el género Equus, a lo largo del Cenozoico varios grupos diferentes de équidos evolucionaron desde la alimentación mixta al pastoreo y no es cierto que salieran desfavorecidos al competir con los bóvidos, porque la radiación de los équidos se produjo principalmente en América, donde su diversidad taxonómica descendió a finales del Cenozoico por estar aislados en un continente sin una zona de refugio tropical cuando las sábanas de pastizales más productivos se convirtieron en praderas menos productivas. Además, en Norteamérica los équidos nunca encontraron bóvidos hasta que los bisontes y ovinos inmigraron en el periodo Pleistoceno, cuando ya solo quedaba el género Equus, el cual abundó hasta su desaparición en las extinciones de la megafauna al final del periodo. Por el contrario, los équidos que migraron a Eurasia encontraron una comunidad faunística dominada por bóvidos, lo que explicaría su falta de diversificación taxonómica comparada con la de Norteamérica. Incluso actualmente, aunque los équidos se han diversificado en varias especies bien representadas allí donde viven, todas pertenecen al género Equus y todas son esencialmente pastadores especializados que viven en manadas. Así, si dentro de una comunidad faunística los équidos compiten con los rumiantes por el pasto, puede haber espacio para un gran número de individuos en un nicho especializado en el rango superior de tolerancia a la fibra, pero habría poco espacio para la diversificación en numerosas especies dentro de ese nicho. Simplemente los équidos siguieron teniendo éxito frente a la radiación de los artiodáctilos rumiantes porque podían mantenerse comiendo un pasto más fibroso de lo que podría tolerar un rumiante de tamaño corporal similar, aunque por ello los équidos nunca han podido alcanzar un tamaño demasiado grande.

			***

			Otro grupo taxonómico de fermentadores del intestino posterior que apareció en la segunda mitad del Eoceno tardío de Norteamérica fueron los rinocerontes (Rhinocerotoidea), una superfamilia de Perisodáctilos que evolucionaron a partir de las formas tapiroides, probablemente como una respuesta adaptativa a los cambios ambientales. Entre finales del Eoceno y principios del Oligoceno, los rinocerontes eran relativamente pequeños y mientras, parte de ellos evolucionaron hacia animales rápidos que vivieron seguramente en manadas (los hiracodóntidos136), otros dieron lugar a grandes animales graviportales denominados indricoterinos (Indricotheriinae)137, entre los cuales se incluyen algunos de los mamíferos terrestres de mayor tamaño que han existido. Los dientes simples y de corona baja de estos gigantescos rinoceróntidos indican que eran ramoneadores, cuya dieta consistía en hojas y arbustos relativamente blandos, principalmente hojas de plantas C3, como confirman los estudios de desgaste dental y los análisis de isótopos. Como caballos, tapires y otros rinocerontes, los indricoterinos debieron ser fermentadores del intestino grueso que extraían relativamente pocos nutrientes de los alimentos y por ello tendrían que haber ingerido grandes cantidades de ellos para sobrevivir. En cambio, los dientes de coronas altas y desgastadas de los rinocerontes que existieron posteriormente indican que comieron pastos ricos en fibras. Más adelante volveremos a tratar de los indricoterinos.

			En algunas especies de rinocerontes los dientes frontales han desaparecido mientras que en otras prácticamente no los utilizan para coger los alimentos, valiéndose para ello de sus labios que pueden ser prensiles o anchos según las especies. A lo largo del Neógeno, el tamaño de los molares de los rinocerontes fue aumentando desproporcionadamente con relación al de sus cráneos, aunque la molarización parcial de sus premolares y el hecho de que los patrones del esmalte de sus superficies oclusales sean mucho menos complejos que en los équidos, sugiere que el contenido de fibra ingerido por los rinocerontes en su dieta nunca fue tan abundante como en sus parientes equinos. Curiosamente las capacidades para comer pasto se han desarrollado de forma independiente dentro de diversos grupos de rinocerontes actuales y extintos, tales como el enorme rinoceronte blanco africano (Ceratotherium simum), el Teleoceras de Norteamérica y los rinocerontes lanudos (Coelodonta) y de estepa (Elasmotherium) de Eurasia. El sistema digestivo de los rinocerontes es simple, con un estómago sin particiones y con la fermentación posgástrica realizada por microorganismos en el intestino grueso y el ciego. Este sistema de asimilación no es demasiado eficiente para aprovechar todos los nutrientes del alimento consumido, pero permite a los rinocerontes digerir las altas cantidades de celulosa contenidas en los enormes volúmenes de alimentos que ingieren.

			Los rinocerontes recientes han desarrollado dos modelos de estrategia alimentaria en función de sus tamaños corporales. Los más pequeños (Rhinoceros sondaicus y Dicerorhinus sumatrensis) son ramoneadores que habitan en bosques donde pueden evitar la competencia con los artiodáctilos rumiantes al consumir una dieta muy baja en fibra y gracias a que su gran volumen corporal les confiere una mayor capacidad de almacenamiento que los rumiantes de tamaño similar. El resto de los rinocerontes actuales son muy grandes y tanto el indio (Rhinoceros unicornis), con hasta 2000 kg, como el blanco (Ceratotherium simum), con hasta 2300 kg, son animales comedores de pasto, mientras que el rinoceronte negro (Diceros bicornis), con hasta 1800 kg, prefiere el ramoneo. Estos mamíferos han evitado la competencia de los rumiantes adoptando un gran tamaño corporal, como probablemente también sucedió en muchos de los grandes miembros extintos de la familia.

			Pero las fibras vegetales no son el único componente de las plantas que puede afectar de manera decisiva a los procesos digestivos de los herbívoros de gran tamaño, ya que dependiendo de las plantas que consuman deberán hacer frente a una serie de metabolitos secundarios que, como los taninos, se encuentran en muchas de ellas. En este sentido los estudios realizados indican que a pesar de su gran tamaño corporal y de su capacidad para tolerar alimentos de baja calidad, los herbívoros ramoneadores de mayor tamaño —como elefantes, rinocerontes y jirafas— es probable que hayan desarrollado como parte de su saliva unas proteínas con alta afinidad de unión a los taninos, como una forma de hacer frente a sus efectos negativos en la digestión138.

			***

			De ser cierto que durante la evolución de los rumiantes hubo un límite de tamaño corporal, esta hipótesis tendría que estar respaldada por el registro fósil de los Artiodáctilos del suborden Ruminantia (bóvidos, jiráfidos, cérvidos y demás parientes) y por el de Tylopoda (camellos y sus parientes). Todos conocemos taxones actuales de estos dos grupos de animales que son muy grandes, tales como búfalos, jirafas y camellos, pero si se asume que la hipótesis sobre la limitación del espacio abdominal es válida para todos, no deberían existir evidencias fósiles de estos taxones que excediesen el tamaño corporal de sus parientes actuales de mayor tamaño139.

			Las mayores tallas de los bóvidos extintos corresponden a los bovinos, destacando Pelovoris, Homoioceras y Bos primigenus con pesos corporales estimados que no superan significativamente al de los búfalos actuales de mayor tamaño. En relación con los cérvidos extintos se dispone del mismo tipo de evidencias, aunque en este caso hubo algunos representantes de Megacerini cuyas cornamentas superan ampliamente a la de cualquier cérvido actual, incluyendo una especie desaparecida hace poco más de 10.000 años que se considera el mayor cérvido que ha existido140.

			En cuanto a los jiráfidos, tampoco parece haber ningún taxón que supere la masa corporal de la jirafa actual (Giraffa camelopardalis), que con un promedio de peso que puede superar ligeramente la tonelada es considerada el Artiodáctilo rumiante más grande que habitó el Viejo Mundo durante el Neógeno. También hay jiráfidos fósiles de gran tamaño, pero no mayores, como es el enorme pastador Samotherium —ya referido en este mismo capítulo— cuyo peso corporal se ha estimado entorno a los 600 kilogramos, así como los grandes representantes de Sivatheriinae, un grupo de jiráfidos principalmente comedores intermedios o pastadores sobre cuyo tamaño corporal no se ponen de acuerdo los especialistas, aunque su peso se ha llegado a estimar muy por encima del de la jirafa actual. De ser esto cierto, Sivatheriinae representaría el único grupo taxonómico que pone en duda la hipótesis de que el tamaño corporal de los rumiantes fósiles tiende a no exceder al de las formas existentes.

			Por último y no menos importantes están los artiodáctilos tilópodos (que incluyen a los actuales camellos), que como los hipopótamos no son rumiantes en el sentido taxonómico141, ya que sus estómagos poseen tres cámaras en vez de cuatro (figura 33). Aunque los rumiantes se definen como animales que rumian, con pezuñas hendidas y estómagos de tres o cuatro cámaras, resulta que la fermentación del intestino anterior, los estómagos con varios compartimentos, la regurgitación de los alimentos y la repetición de la masticación no se limitan a los «rumiantes». Lo cierto es que dicho tipo de fermentación y estómagos también se observan en taxones tan diversos como hipopótamos, canguros, primates como los colobos y suidos como el pecarí142.

			Los artiodáctilos tilópodos comenzaron a evolucionar tras separarse de Ruminantia en el Eoceno temprano de Norteamérica, cuando ambos grupos estaban formados por animales del tamaño de una oveja y sus estómagos eran simples. Luego sus linajes se separaron, aunque desarrollando en paralelo ciertos parecidos debido a la presión de factores selectivos similares. A lo largo del Cenozoico han existido varias especies de tilópodos de gran tamaño en comparación con las actuales, tales como Aepycamelus (=Alticamelus), Megacamelus, Gigantocamelus, Titanotylopus y Paracamelus. Estos grandes animales habitaron en Norteamérica (alguno también Eurasia) desde el Mioceno al Pleistoceno, alcanzando de uno a tres metros de altura con pesos estimados de entre 800 y 3500 kg. Es significativo que entre estos tilópodos se encuentran los antepasados directos de los camélidos actuales (Camelini), una de cuyas especies143 puede llegar a pesar una tonelada, un tamaño corporal que se sitúa por debajo de los alcanzados por de la familia a lo largo de su evolución.
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			Figura 33. Evolución paralela de los aparatos digestivos de artiodáctilos tilópodos (Tylopoda) y rumiantes (Ruminantia). (Modificado de Fowler, 2008)144.

			Como hemos visto, salvo alguna posible excepción, el registro fósil de ungulados rumiantes respalda la noción de que la evolución de formas más grandes fue impedida por el paso retardado de la ingesta, el aumento necesario en la capacidad del estómago y la limitación de espacio de la cavidad abdominal. Además, cualquier taxón ungulado fósil más grande forma parte de grupos que son fermentadores del intestino posterior, ya se trate de rinocerontes gigantes, calicoterios, proboscídeos, uintaterios, brontoterios u otros taxones de gran tamaño de los cuales trataremos más adelante.

			En este contexto, solo por sus tamaños corporales, el argumento expuesto anteriormente se podría aplicar a otros grandes mamíferos herbívoros que habitaron la Tierra durante el Cenozoico. Entre ellos, se encuentran numerosos representantes fósiles de marsupiales y xenartros145, muchos de los cuales alcanzaron tamaños enormes comparados con los de sus parientes actuales. Este es el caso de los perezosos terrestres gigantes a los que ya me he referido y que probablemente fueron fermentadores del intestino posterior o quizás —como señalan algunos investigadores— pudieron poseer una cámara de fermentación en el intestino anterior. De aspectos relacionados con el gigantismo de estos y otros grandes mamíferos herbívoros trataremos más adelante.

			Un gran buffet de carne

			A partir del Eoceno, en los mamíferos herbívoros además de evolucionar sus denticiones y aparatos digestivos, también lo hicieron sus extremidades y con ellas sus modos de locomoción. Así, mientras las faunas de mamíferos del Paleoceno y el Eoceno inicial estuvieron caracterizadas por la presencia de herbívoros cuadrúpedos carentes de especialización locomotora, a lo largo del Eoceno e inicios del Oligoceno las extremidades de estos animales comenzaron un proceso de progresiva adaptación a la carrera y a realizar desplazamientos largos, incrementándose así los taxones con cierta capacidad para correr denominados subcursoriales. En el Mioceno los conjuntos de mamíferos herbívoros estuvieron dominados por cuadrúpedos adaptados específicamente para correr, apareciendo formas cursoriales e hipercursoriales y tanto en el Plioceno como en el Pleistoceno ocuparon un lugar destacado los taxones de mayor tamaño denominados graviportales146, a la vez que los corredores más extremos se diversificaban nuevamente. En el caso de las formas graviportales la única excepción dentro de las faunas de mamíferos del Eoceno medio fue la presencia de los brontotéridos, los cuales se diversificaron hasta su extinción al finalizar el periodo.

			Paralelamente a los procesos adaptativos asociados a los modos de locomoción, en muchos grupos taxonómicos de mamíferos herbívoros se han desarrollado diversos apéndices y estructuras craneales cuyas funciones están principalmente relacionadas con la competencia reproductiva, pero que también son útiles para intimidar y defenderse de los depredadores. Estas capacidades unidas al aumento de tamaño, a la posibilidad de huir a la carrera y al desarrollo de comportamientos gregarios, hicieron que los mamíferos herbívoros de la segunda mitad del Cenozoico se convirtiesen en presas más difíciles de capturar para los depredadores. Además, a pesar de que desde finales del Oligoceno hasta el Mioceno fue aumentando la cantidad de taxones de ungulados adaptados a la carrera, la mayoría de los grandes mamíferos carnívoros continuaron especializándose en cazar emboscando a sus presas, hasta prácticamente el Pleistoceno cuando hicieron su aparición los verdaderos depredadores de persecución.

			Teniendo en cuenta las limitadas formas que existen para capturar y consumir a las presas, las características fundamentales de las adaptaciones adquiridas por los diversos tipos de mamíferos carnívoros cambiaron relativamente poco a lo largo del Cenozoico y, por ello, todos han divergido en las mismas líneas evolutivas sin importar dónde o cuándo vivieran, ya fuese especializándose en comer carne, en romper huesos o en ser omnívoros. La historia evolutiva de los mamíferos carnívoros se ha visto afectada tanto por la depredación entre ellos como por la competencia interespecífica, tendiendo está última a intensificarse entre los más grandes, porque sus presas suelen ser más difíciles de capturar y por tanto interesa más defender sus carcasas e incluso robárselas a otros. Esta interacción tan fuerte ha ocasionado que a lo largo del tiempo evolutivo se hayan producido paralelismos al aparecer en diferentes continentes y momentos taxones de mamíferos carnívoros que presentan adaptaciones muy similares a pesar de tener historias evolutivas independientes, como son los casos de los dientes caninos en forma de sable y los dientes de las mejillas para romper huesos.

			Por otro lado, la evolución de los mamíferos herbívoros también ha influido como presas en la de los carnívoros, aunque hasta ahora el registro fósil del Cenozoico no ha aportado pruebas claras de que se hubiese producido una especie de «carrera armamentística» entre ambos grupos. Lo cierto es que el modo en que actualmente las presas corren largas distancias perseguidas por los carnívoros, no es el resultado de que durante el Cenozoico se seleccionaran formas de depredadores cada vez más rápidas, sino más bien de un comportamiento evolucionado en los últimos millones de años en relación con los cambios climáticos. Aunque los mamíferos carnívoros continuaron desarrollando sus habilidades para capturar a los herbívoros, no existe evidencia de que en ambos grupos estructuras anatómicas —tales como sus extremidades— resultasen de una coevolución, ya que mientras los ungulados tendieron a desarrollar patas más largas y erectas con las que alcanzar mayores velocidades, por el contrario, las extremidades de los carnívoros permanecieron relativamente cortas y flexibles hasta muy posteriormente. Así, por ejemplo, en el caso de los carnívoros del Cenozoico norteamericano (recuerde el lector la abundancia de aquel registro fósil) sus extremidades aumentaron de longitud veinte millones de años después de que lo hicieran las de los ungulados de la región, lo cual deja claro que en los mamíferos carnívoros y sus presas no hubo coevolución en la adquisición de capacidades para la carrera, adoptando cada grupo sus respectivas morfologías por razones adaptativas147. 

			En torno a las adaptaciones locomotoras de los mamíferos carnívoros, también se ha investigado su evolución en relación con la masa corporal. Los estudios realizados en carnívoros modernos muestran que en los taxones cuya masa corporal supera los 20 kg las articulaciones de sus codos han evolucionado en dos direcciones diferentes que implican estrategias mutuamente excluyentes en cuanto a la morfología funcional de la locomoción asociada a la obtención de presas, estando por un lado los carnívoros que conservan en sus patas delanteras la capacidad supinatoria para poder manipular presas, y por otro lado están aquellos que han perdido esa capacidad para así adaptarse a correr (cursores). Los taxones de carnívoros con una masa corporal menor de unos 20 kg pueden tener capacidades intermedias entre las anteriores, dado que esa masa determina en ellos el paso de las presas pequeñas a las grandes, lo cual pudo constituir un umbral ecológico fundamental en su proceso evolutivo. Curiosamente las citadas adaptaciones locomotoras parecen condicionar el tamaño corporal de los carnívoros, que puede ser muy grande en aquellos que conservan la supinación, pero que rara vez alcanza los 100 kg en los cursoriales. Este patrón es principalmente filogenético, aunque a veces puede alterarse bajo una fuerte presión selectiva (como por ejemplo el guepardo).

			En los carnívoros del Oligoceno la forma media de la superficie articular es algo diferente a la de los taxones existentes en la actualidad, aunque los patrones generales son notablemente similares. Las especies más grandes del Oligoceno tendieron hacia los mismos patrones que las actuales, existiendo algunas de gran tamaño con un alto grado de capacidad supinatoria (todos Nimravidae) y otras moderadamente grandes altamente cursoras (anficiónidos, mustélidos y creodontos). 

			El patrón que siguieron los carnívoros de la primera mitad del Mioceno (hasta hace 11,2 Ma) fue en general el mismo de los del Oligoceno y de los actuales, con especies cursoras moderadamente grandes y no cursoras de un tamaño creciente, aunque todo el patrón se desplazó para dar cabida a taxones con una morfología intermedia de la articulación del codo y más grandes que los del Oligoceno o los actuales (como algunos anficiónido y úrsidos de más de 100 kg). Este desplazamiento hacia una masa corporal más grande en los carnívoros con morfología intermedia se pudo deber al gran aumento en la variedad de ungulados ramoneadores que se produjo en el Mioceno temprano de América del Norte148 y que propició un entorno en el que probablemente los grandes carnívoros no necesitaban desarrollar la capacidad corredora para poder satisfacer sus necesidades nutricionales.

			***

			Dentro de los mamíferos, el grupo más antiguo que podría considerarse parte de los carnívoros es el de los Mesoniquios (Mesonychia), un orden extinto de mamíferos estrechamente relacionados con los artiodáctilos y no con los actuales carnívoros (Carnivora), cuya dieta carnívora es difícil inferir con exactitud al no existir taxones análogos modernos con su mismo tipo de dentición, por ello puede que realmente fueran omnívoros. Estos animales no fueron muy grandes a pesar de que a lo largo de su historia evolutiva mostraron cierta tendencia a aumentar su tamaño, hasta alcanzar el de un actual oso negro y mostraron un aspecto que recuerda al de los modernos cánidos, aunque sus dientes están menos especializados que los de cualquier miembro del orden carnívoros y además sus extremidades son más cortas, robustas y flexionadas. Desde mediados del Paleoceno, hace unos 62 Ma, los Mesoniquios habitaron en Norteamérica, donde persistieron con una baja diversidad hasta el Eoceno final, y en Eurasia donde desaparecieron algo más tarde.

			A finales del Paleoceno aparecieron los Creodontos (Creodonta), otro grupo de mamíferos carnívoros con una dentición más especializada para comer carne que la de los mesoniquios, mostrando unos molares cuya morfología y disposición les permite actuar como las cuchillas de una tijera. La dieta de los creodontos se ha comparado con la de los actuales carnívoros vivérridos149, que cazan principalmente pequeños mamíferos y aves. Los creodontos alcanzaron su máxima diversidad en la primera mitad del Eoceno, incluyendo formas probablemente carroñeras, pequeños y análogos a gatos dientes de sable y formas parecidas a cánidos. Curiosamente, a pesar de que durante todo el Eoceno los Creodontos coexistieron con los Mesoniquios, no hay evidencias claras de que estos últimos fuesen desplazados por competencia. Los Creodontos presentan dos tipos básicos de adaptaciones locomotoras, las formas robustas de extremidades cortas que incluyen a los Oxienidos y las formas semicursoriales de extremidades delgadas como los Hienodóntidos. 

			Cuando a mediados del Paleoceno aparecieron los primeros mesoniquios también lo hicieron los primeros taxones del orden Carnívoros (Carnivora) representados por la familia Miacidos (Miacidae), unos animales con masa corporal de entre 1 y 10 kilogramos (entre un hurón y un zorro) dotados de una dentición muy diferente a las de mesoniquios y creodontos, con unos dientes cortantes que son característicos de todo el orden Carnívoros y que se denominan muelas carniceras o carnasiales (cuarto premolar superior modificado y primer molar inferior)150. La configuración dental de estos nuevos carnívoros facilitó una mayor plasticidad evolutiva a largo plazo, gracias a que detrás del carnasial poseen unos molares actuando como dientes trituradores menos especializados y delante unos premolares modificados para perforar, sujetar o triturar situados. Así, con solo mejorar la capacidad de corte de los dientes carnasiales o la de aplastar de los molares poscarnasiales, los miembros del orden Carnívoros pueden especializarse respectivamente en comer más carne y ocupar nichos de hipercarnívoros (p. e. los felinos) o en comer vegetales y ocupar los de hipocarnívoros (p. e. el oso panda). Por otro lado, al contrario de lo que sucedió con las denticiones del orden Carnívoros, la diversidad de mesoniquios y creodontos pudo verse limitada al modificar todos sus molares para cortar. Por este motivo los Creodontos quedaron limitados a dietas hipercarnívoras cuando perdieron la capacidad trituradora de sus molares.

			A finales del Eoceno, entre hace unos 43 y 33 Ma, se produjeron dos intensos enfriamientos relativamente rápidos separados por un ligero calentamiento y como consecuencia de ello la mayor parte del planeta que durante el Paleógeno había sido cálido y húmedo, se transformó en el mundo estacionalmente más frío y árido del Neógeno. Este evento climático afectó a numerosos grupos de mamíferos y se extinguieron muchos de los que habían dominado las comunidades del Paleoceno y el Eoceno, que fueron reemplazados por los órdenes que han sobrevivido hasta la actualidad. Esta reorganización faunística transcurrió conforme se iban aconteciendo sucesivos descensos de las temperaturas que asociados a los del nivel marino produjeron migraciones de numerosas especies tanto entre Norteamérica y Europa como entre esta y Asia oriental. En este contexto, los últimos Creodontos151 vivieron en Norteamérica hace entre unos 39 y 45 Ma, mientras los últimos Mesoniquios y Miacidos lo hicieron hace entre unos 35 y 39 Ma. Al mismo tiempo, o algo después de que estos taxones se extinguiesen, fueron aparecieron nuevos depredadores entre los que estaban los Creodontos Hienodóntidos, los primeros Cánidos, los Anficiónidos, los Nimrávidos y los Mustélidos. Las causas de este recambio de las faunas de mamíferos carnívoros están aún por aclarar y aunque pueda parecer que los nuevos taxones superaron a los más arcaicos, el amplio registro fósil norteamericano muestra que los Mesoniquios y los Creodontos habrían comenzado a perder protagonismo mucho antes de las primeras apariciones de los taxones que les reemplazaron152. Este evento coincidió con un importante cambio climático y con la extinción de numerosas especies de potenciales presas, tales como artiodáctilos primitivos, condilartos, brontoterios y primates antiguos, aunque estas pérdidas fueron progresivamente paliadas por la aparición de muchos nuevos taxones, algunos llegados mediante migraciones intercontinentales, tales como Roedores, Lagomorfos (conejos) y diversos Artiodáctilos que se diversificaron en el Eoceno tardío y debieron servir como presas para los nuevos tipos de carnívoros. 

			***

			Las interacciones entre depredadores y presas dependen intrínsecamente de sus tamaños corporales, de manera que es necesario conocerlos para comprender las relaciones alimentarias y estudiar la red trófica. Por este motivo los investigadores se han centrado en el tamaño corporal como el aspecto biológico más fundamental para describir los modelos de depredación y han evaluado un parámetro llamado relación de masa depredador-presa (PPMR)153. Para establecer sus valores debe medirse a nivel individual (lo que caza cada individuo), pues los valores promediados de las especies distorsionan las relaciones reales de alimentación. También debe tenerse en cuenta la abundancia de caza en el entorno porque el tamaño de la presa que selecciona el depredador es conceptualmente diferente al de la presa que consume en su dieta.

			Para describir los PPSR cuando los depredadores pueden consumir presas más grandes que ellos, se han realizado observaciones de campo en las cuales han evaluado las masas corporales de ambos para cada evento de caza. Los datos muestran que el PPSR variaba con el tamaño del depredador y la identidad de la especie, dándose casos de depredadores diferentes con la misma PPMR y otros que se especializan en tamaños particulares de presa con una clara relación positiva entre tamaño y PPMR. También se ha sugerido que los patrones de PPSR podrían diferir sistemáticamente entre diferentes tipos de hábitats y en este sentido hay muchos depredadores acuáticos que tragan enteras a las presas más pequeñas, mientras que los carnívoros terrestres suelen capturar presas relativamente grandes valiéndose de sus colmillos y garras154. 

			Es importante señalar que en los estudios de PPSR de ecosistemas actuales los datos son insuficientes por motivos tan obvios como lo difícil que es medir los tamaños corporales en cada evento de caza o que el tamaño de las presas consumidas no puede evaluarse de los análisis del contenido del estómago. Imagine el lector lo que sucede en los casos aportados por el registro fósil, llegándose, por ejemplo, al análisis de las marcas dejadas por los dientes de los carnívoros en los huesos de los herbívoros.

			A lo largo del Cenozoico el aumento de tamaño de los mamíferos carnívoros hasta la aparición de formas hipercarnívoras, fue un proceso que no se produjo de manera paralela al aumento de la masa corporal de sus potenciales presas. Un buen ejemplo de esto podemos observarlo en la sustitución de los mamíferos carnívoros con denticiones más primitivas (Mesonychia y Creodonta) por otros más modernos dotados de muelas carniceras (Carnivora), ya que muchos taxones de los grupos más antiguos alcanzaron enorme tamaño mientras que los primeros representantes del orden Carnívoros fueron de pequeño tamaño, aunque a lo largo del Neógeno algunos de ellos también alcanzaron grandes tamaños.

			Ya señalamos que a lo largo del tiempo han existido grupos de mamíferos relacionados lejanamente que al desempeñar el mismo papel ecológico han convertido en tamaños corporales similares en diferentes continentes. A lo largo del Cenozoico las trayectorias evolutivas de las masas corporales de los Mesoníquidos, Creodontos y Carnívoros fueron muy semejantes, llegando a alcanzar un tamaño máximo de alrededor de una tonelada, un patrón constante irreversible que se produjo en diferentes continentes.

			Cuando los diferentes grupos tróficos son analizados por separado las trayectorias de sus masas corporales a lo largo del Cenozoico están bien caracterizadas. Así, se sabe que la trayectoria de las masas corporales máximas de los carnívoros sigue de cerca a la de los herbívoros y curiosamente el hecho de que un taxón pertenezca a uno u otro grupo trófico no parece haber influido de manera apreciable en el patrón general de diversificación del tamaño corporal. También se sabe que el límite máximo de tamaño es diferente para herbívoros y carnívoros155, siendo consistentes en el tiempo dentro de cada grupo trófico con independencia de sus afiliaciones taxonómicas (por ejemplo, en los carnívoros es indiferente si se trata de un Mesoniquio o de un Creodonto). Por otro lado, a pesar de que tanto los carnívoros como los herbívoros evolucionaron a partir de mamíferos insectívoros de aproximadamente el mismo tamaño, durante los primeros 20 Ma las trayectorias de sus curvas de tamaño divergieron156, estableciendo una diferencia constante en la masa corporal máxima que se ha mantenido en todos los continentes a lo largo de los últimos 40 Ma157 y que se mantiene en la actualidad (figura 34).
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			 Figura 34. Trayectoria de la evolución de la masa corporal de gremios tróficos seleccionados sobre el Cenozoico. La masa aparece en valores logarítmicos. Modificada a partir de Smith et al. (2010)158.

			Para terminar, considero necesario señalar que en el caso de los mamíferos carnívoros del Cenozoico el gigantismo es apreciado por el público en general de maneras muy diferentes, dependiendo del grupo taxonómico del que se trate. En este sentido, como comparamos con lo que conocemos, la envergadura corporal de algunos taxones actuales del orden Carnívoros no desmerece ante las que alcanzaron muchos de sus parientes extintos, haciendo que el tamaño de estos últimos pueda resultar menos llamativos que características tales como los famosos «dientes de sable» pertenecientes a unos felinos cuyo tamaño no está realmente tan alejado del de los mayores leones y tigres de que se tiene noticia en épocas históricas. Por este motivo muchos verían casi más apropiado considerar a estos animales monstruos antes que gigantes.

			Pero cuando se trata de grandes mamíferos carnívoros de grupos taxonómicos carentes de representantes actuales —tales como algunos Mesoniquios y Creodontos— sus enormes tamaños y extraños aspectos nos resultan especialmente sorprendentes, por lo cual tendemos a catalogarlos de animales gigantes, además de por supuesto monstruosos. Más adelante entraremos en más detalles sobre este asunto.

			

			
				
					73	Doyle, Arthur Conan (1912) The Lost World. Hodder & Stoughton. UK. La novela de publicó anteriormente en The Strand Magazine (ocho entregas entre abril y noviembre de 1912). Existen numerosas ediciones en español con el título El mundo perdido.

				

				
					74	El tránsito entre los periodos Cretácico y Paleógeno (K-Pg) (antes llamado Cretácico-Terciario o K-T) se ha establecido hace aproximadamente 66 Ma coincidiendo con la extinción masiva y repentina de las tres cuartas partes de las especies de seres vivos que habitaban la Tierra.

				

				
					75	Primer periodo del Cenozoico extendido entre hace unos 65 y 55 Ma.

				

				
					76	Los Morganucodóntidos (Morganucodonta) son un orden de sinápsidos mamaliaformes que vivieron entre finales del Triásico y principios del Jurásico, hace unos 210 Ma. Ejemplos de ellos son los géneros Eozostrodon y Megazostrodon, ambos del tamaño de una musaraña actual.

				

				
					77	Recientemente se han descrito algunos de mayor tamaño y uno de ellos al parecer llegó a comer pequeños dinosaurios.

				

				
					78	Entre ellos están Archonta (primates, murciélagos, musarañas arborícolas y lémures voladores), Ungulata (camellos, caballos, cerdos y ballenas ancestrales), Tethytheria (elefantes, vacas marinas) y Pholidota (pangolines).

				

				
					79	PETM = Paleocene-Eocene Thermal Maximum - Jardine, Phil. (2011) The Paleocene-Eocene Thermal Maximum. Palaeontology Online, Vol. 1, Article 5, 1-7

				

				
					80	Carbon Isotope Excursion.

				

				
					81	El origen de estos gases no está claro. La explicación más probable podría ser una liberación masiva de gas metano de los sedimentos del fondo marino donde estaba retenido en forma sólida como hidrato de metano y que en la atmósfera se habría oxidado rápidamente a dióxido de carbono. Otras posibilidades son la descomposición de materia orgánica en entornos terrestres o la liberación de metano y dióxido de carbono durante eventos volcánicos.

				

				
					82	En aquella época se estabaproduciendo un calentamiento global cuya duración se estima en unos 2 Ma y que es uno de los períodos más cálidosde los últimos 100 Ma de la historia de la Tierra.

				

				
					83	Smith, F. A. & Lyons, S. K. (2011) Mammalian body size over space and time. Phil. Trans. R. Soc. B 366, 2364-2378.

				

				
					84	Con independencia de las categorías taxonómicas, un mamífero ungulado es el que tiene las patas terminadas en pezuña.

				

				
					85	Cooper, N. & Purvis, A. (2010) Body size evolution in mammals: complexity in tempo and mode. American Naturalist 175, 727-38.

				

				
					86	Probablemente a través de puentes terrestres.

				

				
					87	Las referidas edades de los mamíferos terrestres de Norteamérica son de techo a muro: (Bridgeriense), Eoceno medio americano; (Wasatchiense), Eoceno inferior americano; (Clarkforkiense), Eoceno inferior americano.

				

				
					88	La Regla de Bergmann señala que en general las especies, subespecies o razas geográficas de aves y mamíferos tienen mayor tamaño cuanto más baja sea la temperatura media del ambiente donde viven, partiendo de que las diferencias entre poblaciones tienen base genética. Para explicar las pocas excepciones a esta regla suele argumentarse la distribución actual de la especie que veces no refleja exactamente las condiciones en las cuales actuó la selección natural en el pasado.

				

				
					89	Hooker, J. & Collinson, M. E. (2012) Mammalian faunal change across the Paleocene-Eocene boundary in NW Europe: the roles of displacement, community evolution and ecology. Austrian Journal of Earth Sciences 105/1, 17-28.

				

				
					90	Mesoníquidos considerados en gran parte carroñeros y arctociónidos que según sus denticiones mezclaron carnivorismo, insectivorismo y frugivorismo.

				

				
					91	De hábitos trepadores.

				

				
					92	La presencia de estos herbívoros está esencialmente restringida al Neógeno en adelante, cuando las praderas se generalizaron.

				

				
					93	Las especies más grandes son el pequeño venado pudu (Pudu puda) y un pequeño gato semiterrestre (Felis guigna).

				

				
					94	Ramonear consiste en comer hojas y materia vegetal no demasiado fibrosa.

				

				
					95	En el caso del sur de Europa la sucesión de mamíferos a través del límite Paleoceno-Eoceno está menos estudiada que en el norte, ya que no se conoce de manera inequívoca ningún sitio del Eoceno inicial y los del Paleoceno final se limitan a la Cuenca Tremp, en el Pirineo español.

				

				
					96	 Hellmund, M. (2005) A three-dimensional skeletal reconstruction of the Middle Eocene Propalaeotherium hassiacum Haupt 1925 (Equidae, Perissodactyla, Mammalia) and a modern synoptic painting of some individuals within their habitat. Kaupia (Darmstädter Beiträge zur Naturgeschichte), 14, 15-20.

				

				
					97	Fossil-lagerstätte es un término de origen alemán que designa aquellos yacimientos paleontológicos que proporcionan mucha información paleobiológica, bien por su abundancia de fósiles o por su estado de conservación.

				

				
					98	Mediciones isotópicas de δ18O y δ13C de bioapatita.
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					101	Aumento de la superficie emergida y cambios en la vegetación.

				

				
					102	Estepas, praderas, sabanas y bosques abiertos.

				

				
					103	Figueirido, B., Palmqvist, P., Pérez-Claros, J. A. & Janis, C. M. (2019) Sixty-six million years along the road of mammalian ecomorphological specialization. PNAS 116, 12698-12703.

				

				
					104	Modificaciones morfológicas para adaptarse a los ecosistemas.

				

				
					105	Se reproducen en mayor medida.

				

				
					106	La  es una adaptación evolutiva que dota a algunos mamíferos herbívoros de molares con coronas elevadas, confiriéndoles así una mayor capacidad para compensar el desgaste de sus dientes debido a la abrasión producida al masticar las plantas que como las gramíneas poseen fibras endurecidas por componentes minerales. Entre otros muchos mamíferos la dentición hipsodonta aparece entre otros en équidos, bóvidos o lagomorfos.

				

				
					107	La composición de isótopos de carbono (δ13C) de los tejidos animales refleja la del alimento ingerido y está relacionada principalmente con las proporciones de plantas C3 y C4 (isotópicamente distintas) ingeridas en la dieta. La bioapatita del esmalte dental registra el agua corporal y por lo tanto los valores de δ18O están relacionados linealmente con el del agua ingerida. agua potable. 

				

				
					108	Tütken, T, Kaiser T. M., Vennemann, T. & Merceron, G. (2013) Opportunistic feeding strategy for the earliest Old World hypsodont equids: Evidence from stable Isotope and dental wear proxies. PLoS ONE 8 (9): e74463.

				

				
					109	La paradoja de Liem fue descrita por Carl Liem en los peces y señala que los animales evitan ingerir alimentos a los que se han adaptado para un caso de escasez de otras fuentes de alimentación.

				

				
					110	Entre otros muchos mamíferos, la dentición braquiodonta aparece en cerdos, carnívoros y primates.

				

				
					111	Anchitherium era un caballo ramoneador que se originó en el Mioceno temprano de América del Norte y se dispersó a Eurasia. Tenía tres dedos y una altura al hombro de unos 60 centímetros. Probablemente fue una rama lateral de la evolución del caballo que no dejó descendientes más modernos.

				

				
					112	Feranec, R. S. (2007) Ecological generalization during adaptive radiation: evidence from Neogene mammals. Evolutionary Ecology Research 9, 555-577

				

				
					113	Caballos y camellos del Cenozoico y otros ungulados del Pleistoceno.

				

				
					114	Según la intensidad con que fijan el CO2 en la fotosíntesis para producir materia seca, las plantas se denominan de fijación del carbono por vía C3 (plantas C3) y de fijación del carbono por vía C4 (plantas C4). Las plantas C3 (gramíneas de invierno, en general, y todas las leguminosas) producen menos materia seca que las C4 (gramíneas estivales y tropicales generalmente). Para producir la misma cantidad de materia seca las plantas C4 demandan menos agua que las C3.
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					116	La fermentación del intestino posterior es un proceso digestivo propio de herbívoros con un estómago simple de una sola cámara (monogástricos) que digieren la celulosa con ayuda de bacterias simbióticas en el intestino grueso y el ciego; ejemplos de ellos son perisodáctilos como caballos y rinocerontes, proboscidios, roedores, conejos y koalas. La fermentación del intestino anterior es un proceso digestivo propio de herbívoros rumiantes con un estómago de cuatro cámaras que digieren la celulosa fermentándola en el intestino anterior con ayuda de bacterias simbióticas; ejemplos de ellos son numerosos tipos de artiodáctilos, perezosos, canguros y algunos monos.

				

				
					117	En todos los mamíferos el aparato digestivo realiza las mismas funciones de captura y digestión de los alimentos, de absorción de los nutrientes y de expulsión de los residuos no digeridos.

				

				
					118	Camellos y sus parientes.

				

				
					119	Dentro de los Bovini, Caprini, Hippotragini y Alcelaphini.

				

				
					120	El hipopótamo es el herbívoro fermentador no rumiante más grande del mundo. Se hecho podría ser considerado un pseudorrumiante, porque, aunque no rumia fermenta en un estómago policavitario (preestómagos) distinto al de rumiantes y camellos.
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			Gigantes con escamas y con pelos

			La época dorada de la paleontología de vertebrados 

			Me mostraron algunas de las petrificaciones. Se me mostró un trozo de mandíbula gigantesca que contenía un molar de siete centímetros de diámetro. American Horse explicó que había pertenecido a un caballo del trueno que había vivido hace mucho tiempo, y que la criatura a veces bajaba a la tierra en una tormenta eléctrica y perseguía al búfalo, golpeando y matando a algunos de ellos con sus grandes pezuñas…/…Esto sucedió hace mucho tiempo, cuando los indios no tenían caballos.

			Historia oral del pueblo Lakota

			Fifty Years on the Old Frontier

			James H. Cook159

			Quizás una de las formas más sutiles con las que cuenta un autor para promocionar un nuevo libro sea la de manifestar su convencimiento de que a los lectores va a resultarle interesante y eso fue lo que hizo el reverendo Henry Neville Hutchinson cuando se publicó su libro Extinct monsters and creatures of other days160. En 1910 la prestigiosa revista Nature publicó una reseña según la cual este autor británico reconocía que los seres gigantes del pasado tenían un futuro prometedor dentro del campo de la divulgación y que sin duda disfrutarían de bastante éxito mostrándole al público el aspecto que pudieron tener los seres que en el pasado que habitaron la Tierra. Por este motivo Hutchinson combinaba en su nuevo libro a dos de sus exitosas obras anteriores161 y las ampliaba con el fin de actualizar los grandes avances que se habían llevado a cabo en la paleontología de vertebrados. Por otro lado, me pregunto por qué para referirse a los animales prehistóricos en los títulos de aquellos libros figuraba la palabra “monstruos” y no puedo evitar pensar que Hutchinson tal vez lo hiciera para atraer la atención del público no especializado y así vender más ejemplares de su libro, ya que como señalaba el propio autor se trataba de una obra divulgativa.

			Siento una gran pasión por los antiguos textos naturalistas y la primera vez que vi una de las obras de Hutchinson (hace ya mucho tiempo) me llamó poderosamente la atención el hecho de que apenas tratase sobre los invertebrados, si exceptuamos el capítulo que curiosamente dedicaba a los gigantescos escorpiones de agua (Euriptéridos) ya mencionados en la introducción. La intención de Hutchinson al actuar así me pareció tan clara como la sensación que tuve de que su formación paleontológica era más bien escasa, ya que se mostraba más preocupado por dar cuenta de la magnificencia de los enormes dinosaurios y mamíferos prehistóricos que por aportar un panorama equilibrado de los seres que habitaron la Tierra en su pasado más remoto. Esta forma de divulgar la paleontología no debería sorprendernos ya que desde mediados del siglo XIX fue tradicional en este tipo de libros e incluso aún persiste en bastantes textos divulgativos actuales, en los que parece existir una cierta tendencia a presentar a los dinosaurios como los reyes indiscutibles del gigantismo. 

			Ya he señalado que este libro trata fundamentalmente sobre los mamíferos que habitaron en nuestro planeta durante el Cenozoico y mi decisión de no incluir a los reptiles gigantes del Mesozoico no es arbitraria, sino debida a dos motivos que en realidad no están relacionados. Por un lado, se trata de una simple cuestión de prioridades, dado que al centrarse mis investigaciones en las paleofaunas de mamíferos considero que podré aportar una perspectiva más amplia si trato sobre tales animales. El otro motivo es que con este libro quiero solventar lo que considero una injusticia divulgativa que estaría motivada por el hecho de que en demasiadas obras de divulgación paleontológica los grandes reptiles mesozoicos suelen acaparar la mayoría de las referencias a los animales gigantes y monstruosos, mientras que a los mamíferos gozan de un protagonismo secundario. Por otra parte, sé que esto último es algo opinable y muchos lectores estarán en desacuerdo, pero lo cierto es que esta situación se aprecia incluso en los títulos de bastantes textos de divulgación paleontológica, en los cuales hasta se llega a incluir a los mamíferos en epígrafes tales como el de «…y otros animales prehistóricos». Es evidente que estos animales no son los únicos a los que se meten en cajones de sastre marginándolos ante los dinosaurios, ya que muchos en las mencionadas obra se encuentran a menudo acompañados por numerosos vertebrados e invertebrados que, por lo general, han sido elegidos por poseer alguna peculiaridad que llame la atención del lector. Por este motivo, entre estos conjuntos de animales, no es raro que se repitan especies tales como escorpiones de agua, tiburones megalodón, dientes de sable, megaterios, mamuts y otros muchos gigantes y «monstruos» que no sean dinosaurios.

			Tesoros de piedra en los territorios del oeste americano

			Si existe una región geográfica que es conocida por su abundancia de restos fósiles esa es la que se suele denominarse el oeste americano, unos territorios que se extienden de norte a sur, desde Canadá hasta los desiertos de México, entre las Montañas Rocosas y la costa atlántica. Los depósitos geológicos del Mesozoico y el Cenozoico que cubren esa amplia franja continental han aportado restos fósiles de una inmensa cantidad de taxones de vertebrados de todo tipo y tamaño, entre los cuales destacan muchos de los reptiles y mamíferos más grandes y extraños que han descrito los paleontólogos. Actualmente se conocen otros muchos lugares de nuestro planeta en los cuales abundan los fósiles de grandes vertebrados, pero durante el siglo XIX los territorios del oeste americano fueron los primeros de este tipo que se descubrieron y durante décadas fueron la meca de la paleontología de vertebrados, convirtiéndose también en el escenario de grandes disputas científicas y personales, pero, sobre todo, en uno de los puntos de partida de la paleontología contemporánea.

			Todos conocemos la expresión fiebre del oro referida al fenómeno que ocasionó el desplazamiento masivo de gente hacia regiones en las cuales se decía que podría encontrarse oro en cantidades significativa. Esto ha ocurrido en diferentes ocasiones y en diferentes lugares a lo largo de los últimos dos siglos, pero si es que hubo una fiebre del oro especialmente conocida es la que se produjo en Estados Unidos a partir de finales de la década de 1840 y que tuvo como objetivo los territorios situados más al oeste, coincidiendo plenamente con el periodo de colonización agropecuaria de aquellas regiones y con la llegada del ferrocarril. Pero no todos los que se dirigieron hacia el oeste para buscar tesoros en las rocas lo hicieron con la intención de encontrar oro. Y desde luego no se sintieron defraudados con lo que encontraron. 

			Por desgracia, tanto la colección de fósiles de Big Bone Lick que poseía Jefferson como el lugar donde los hallaron no tardarían mucho en truncar su destino. Por un lado, hubo un trabajador que trituró por error los huesos de mastodonte para hacer fertilizante; y por otro, aunque entre 1815 y 1845 el supuesto poder curativo de las aguas de Big Bone Lick atrajo a mucha gente, el lugar quedó casi desierto al disminuir su popularidad en 1847. De todas formas, lo cierto es que estos acontecimientos no frenaron el interés por explorar la riqueza paleontológica de la región y el gobierno norteamericano terminó por convertir a Big Bone Lick en un parque estatal donde se ha continuado recolectando y estudiando fósiles hasta la actualidad.

			En 1807, tras recibir los fósiles de Big Bone Lick recolectados por Lewis y Clark, Jefferson se encargó de darlos a conocer a los especialistas americanos y europeos, mostrándoles así las grandes posibilidades que ofrecía la paleontología del oeste norteamericano. A lo largo del siglo XIX, conforme fue avanzando la colonización de aquellos territorios, fue llevándose a cabo la exploración geológica de sus depósitos sedimentarios y en ellos comenzaron a aflorar ingentes cantidades de restos fósiles de toda clase de animales, muchísimos de los cuales correspondían a seres de enorme tamaño. Esta auténtica avalancha de descubrimientos ocasionó que fuesen descritas un número cada vez mayor de nuevas especies, entre las cuales destacarían los grandes reptiles del Mesozoico, debido principalmente a la gran espectacularidad que mostraban, siendo así, ya bien entrado el siglo XIX, como los dinosaurios y sus parientes comenzaron a desempeñar un importante papel como gigantes prehistóricos. Este fenómeno comenzó en Inglaterra, donde el famoso anatomista y paleontólogo Richard Owen había definido una agrupación taxonómica a la que denominó Dinosauria, especialmente establecida para dar cabida a buena parte de los grandes reptiles que se estaban descubriendo en los depósitos geológicos de muchos lugares y que rápidamente serían conocidos como dinosaurios. Para determinar las características del nuevo grupo, Owen partió de las descripciones de tres géneros de reptiles fósiles anteriormente realizadas en Gran Bretaña, la del género Megalosaurus considerado carnívoro, la de Iguanodon considerado herbívoro y la de Hylaeosaurus dotado de una especie de coraza protectora. Owen ya había realizado un gran número de descripciones técnicas de vertebrados fósiles162 guiándose por los trabajos pioneros del francés Georges Cuvier163, en los que se estudiaban y comparaban los restos anatómicos pertenecientes a formas extinguidas con los de aquellos grupos actuales con los cuales pudieran guardar alguna semejanza o relación de parentesco.

			Durante el siglo XIX, y especialmente después de la Guerra de Secesión estadounidense, en los territorios del oeste de Norteamérica los hallazgos de fósiles de dinosaurios y grandes mamíferos prehistóricos fueron tan extraordinariamente numerosos y variados que afectaron profundamente a lo poco que por entonces se conocía sobre aquellos seres extinguidos, transformando a la vez los métodos seguidos hasta entonces por la paleontológica. Por otro lado, cuando todos aquellos fósiles comenzaron a llegar a los museos y se expusieron al público se despertó un interés extraordinario que perdura hasta nuestros días. De entre todos los paleontólogos que participaron en aquellos descubrimientos es obligado destacar a Othniel Charles Marsh y a Edward Drinker Cope, cuya ardua labor como buscadores de fósiles solo fue superada por la rivalidad casi enfermiza que se forjó entre ellos y que duraría más de treinta años. Los aficionados y especialistas en paleontología conocen a este enfrentamiento como «la guerra de los huesos», durante la cual los dos paleontólogos norteamericanos se esforzaron en destruir sus respectivas reputaciones científicas y que alcanzó un gran eco mediático, a pesar de que la paleontología no fuera en principio un asunto que interesase al público en general (figura 35).
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			Figura 35. Caricatura de la revista británica Punch del 13 de septiembre de 1890 mostrando a Othniel Marsh de pie sobre un cráneo de Triceratops rodeado de varios de sus más famosos descubrimientos. El pterosaurio Pteranodon (Marsh 1870), el pájaro dentado Hesperornis regalis (Marsh 1871), el brontoterio Brontops robustus (Marsh 1887) y el extraño Uintatherium (de pie con chistera), una especie que realmente describió Joseph Leidy en 1872. 

			En este libro solo trataré del enfrentamiento entre Marsh y Cope en relación con alguna de las nuevas especies de mamíferos gigantes que fueron descritos por ambos paleontólogos a partir de los fósiles que obtuvieron en los depósitos geológicos del Terciario norteamericano. Por otro lado, hay que reconocer que aquella situación también sirvió de acicate para que se describieran varios centenares de especies nuevas de dinosaurios y mamíferos, lo cual sin duda contribuyó al conocimiento de la vida prehistórica en general y especialmente en la de los territorios del oeste americano.

			Estoy de acuerdo con lo que dijo en su libro el reverendo Hutchinson al señalar que al público le interesa mucho todo lo que esté relacionado con los animales más grandes que han habitado nuestro planeta en épocas prehistóricas, ya tuvieran pelos o escamas. Pero como ya he señalado, en este libro dejaré a un lado a los enormes reptiles del Mesozoico para centrarme en los mamíferos que les sucedieron. Confió en que aquellos lectores que esperaban encontrarse en estas páginas a algún dinosaurio se conformen con muchas de las especies de mamíferos de aspecto más bizarro que han habitado nuestro planeta a lo largo de su historia. 

			Tras la leyenda de la Bestia del Trueno

			Situado a más de 2000 kilómetros al oeste de Washington, en el estado de Dakota del Sur, se encuentra un extenso territorio al que los comerciantes de pieles franceses denominaron tierras baldías o badlands164. Unos paisajes áridos, sin vegetación y llenos de barrancos, en cuyos extensos afloramientos sedimentarios la acción de la naturaleza durante millones de años ha dejado expuestos una infinidad de restos fósiles de todo tipo de seres vivos. A partir de la década de 1840 las Badlands se convirtieron en uno de los primeros territorios del oeste norteamericano donde se recolectaron fósiles, una región dentro de la cual se encuentran algunos de los sitios paleontológicos del Eoceno y Oligoceno165 de mayor importancia histórica y científica mundial. El primer resto fósil de un gran mamífero descrito en la literatura científica procedente de Badlands se halló en 1843 en un área conocida como White River166 y es un trozo de mandíbula con dientes. Lo había recolectado un comerciante de la American Fur Company167 llamado Alexander Culbertson y posteriormente fue llevado a Saint Louis por un médico llamado Hiram A. Prout, que en 1847 lo describió en el American Journal of Science denominándolo Palaeotherium por su parecido a un mamífero fósil europeo (figura 36). 
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			Figura 36. Ilustraciones originales de Prout (1846, 1847) de la mandíbula inferior recolectada en 1843 por Alexander Culbertson en White River Badlands. Conocida como el «espécimen de Palaeotherium de Prout» y que actualmente es el holotipo de Menodus giganteus (USNM 21820). A. Vista oclusal del m3 izquierdo. B. Vista labial del fragmento dentario izquierdo con parte m1-2 y m3 completo. C. Vista labial del m3 izquierdo. Para escala, el m3 tiene una longitud de 112 mm. Procedente de Osborn (1929).

			La publicación de Prout captó la atención de los pocos paleontólogos que había por entonces en los Estados Unidos y provocó que entre muchos de ellos se desatase una pugna por hacerse con el mayor número posible de fósiles procedentes de las Badlands, lo que dio lugar a la que se conoce como primera fiebre de fósiles del oeste americano. Uno de los primeros en interesarse por los fósiles de las Badlands fue el por entonces joven naturalista Spencer Fullerton Baird, que siendo profesor del Dickinson College de Pensilvania contrató a Thaddeus Culbertson, hermano del ya citado Alexander, para que le recolectase fósiles en el White River Badlands, los cuales se llevó posteriormente a Washington cuando se trasladó al Smithsonian Institution.

			En 1849 John Evans, bajo la dirección de David Dale Owen —un geólogo de la Oficina General de Tierras—, exploró las Badlands e hizo colecciones de fósiles, redactando un informe que contiene descripciones de fósiles realizadas por Joseph Leidy, un miembro de la Academia de Ciencias Naturales de Filadelfia, cuyos trabajos se pueden considerar el punto de único de la ciencia de la paleontología de vertebrados en los Estados Unidos.

			En la década de 1850 Leidy escribió muchos breves artículos paleontológicos en los cuales trataba sobre nuevas especies, sirviéndole para fomentar el interés del público por la historia natural y para darle crédito a aquellos que hallaban los fósiles en cuestión, ocasionando así que aumentase muchísimo el número de coleccionistas. En los siguientes veinte años el territorio de las Badlands fue estudiado intensamente y en varias expediciones que se hicieron a la región fueron recolectadas grandes cantidades de restos fósiles de mamíferos que se unieron a los que eran recogidos ocasionalmente por los viajeros que recorrían aquellos territorios. Los depósitos sedimentarios en que aparecían todos aquellos fósiles se habían formado hacía más de 30 Ma y eran, por lo tanto, muy posteriores a la era de los grandes reptiles, de la cual solo habían sobrevivido las tortugas terrestres gigantes, cuyos caparazones sí que se hallaban ocasionalmente en las Badlands. Leidy reunió y estudió todos aquellos materiales y a partir de 1854 comenzó a publicar varios trabajos en los que describía la riqueza paleontológica de los yacimientos de Dakota y Nebraska, hasta que en 1869 lo resumió todo en un volumen en el cual incluyó también los fósiles hallados en otras localidades y una sinopsis de los mamíferos fósiles de Norteamérica. Para cuando Leidy publicó su compendio ya había nombrado más de ochenta especies nuevas de mamíferos fósiles de América del Norte, de los que todos, menos siete, habían sido recolectados en los yacimientos del Terciario de las Badlands de Nebraska y Dakota, eso sin incluir los fósiles pertenecientes a mamíferos como los perezosos terrestres y los mamuts, cuyos restos se recolectaban en los depósitos del Pleistoceno, que al ser mucho más modernos y superficiales estaban repartidos por una gran parte de Norteamérica.

			Cuando en 1850 le entregaron a Joseph Leidy la colección que hicieron Owen y Evans, encontró que en ella estaban incluidos especímenes con una nota indicando que pertenecían a la misma especie que la mandíbula hallada por Culbertson, a la que habían denominado Paleotherium proutti en honor a Prout. En 1851 Cuvier y sus seguidores ya habían descrito en Europa muchos tipos de mamíferos fósiles, los cuales comparó Leidy con los hallados en Norteamérica y al hacerlo con los materiales de Owen y Evans pensó que el fósil de Prout bien podría pertenecer al género Palaeotherium, un caballo extinto que ya se había descrito en el Viejo Mundo, aunque para denominar a otros restos del mismo animal presentes en la colección propuso utilizar el nombre Titanotherium. Años después, cuando se descubrieron restos fósiles más completos del animal al que pertenecía el fósil de Prout, quedó demostrado que formaba parte de un grupo diferente y en 1849 el paleontólogo francés Auguste Nicolas Pomel estableció que el espécimen no pertenecía a un Palaeotherium sino a un gran herbívoro al que denominó Menodus giganteus (figura 37), acuñando así —sin saberlo— la primera denominación linneana de un brontoterio168. Lo cierto es que los primeros fósiles de brontoterio de las badlands de Dakota del Sur y Nebraska fueron descubiertos y descritos por Leidy en la década de 1840, pero al tratarse solo dientes y fragmentos de mandíbula no reconoció las características que distinguían a los brontoterios. De todas formas, el hecho de que se emplease para algunos especímenes el género del caballo Palaeotherium planteó la posibilidad de que mantuviesen una relación indirecta con los Perisodáctilos169, aunque en 1869 Leidy consideraría equivocadamente que pertenecía a los Artiodáctilos170.

			En cuanto al motivo por el cual Leidy comparaba los fósiles de mamíferos de Norte América con los de Europa, quiero aclarar que no era porque pensara que en épocas remotas no hubiese especies exclusivamente norteamericanas, ya que además de estudiar fósiles como el del Palaeotherium también había describió otros muchos recolectados en las Badlands que difícilmente hubiese podido compararse con los que hasta entonces se habían descrito en los depósitos geológicos europeos. Lo cierto es que para cuando Leidy realizó sus trabajos, ya prácticamente nadie discutía sobre la importancia que tenía la naturaleza de Norteamérica, un asunto al que me referí en el capítulo anterior.
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			Figura 37. Fotografía tomada al cráneo de Menodus giganteus (Pomel, 1849) antes de ser exhibido en el Field Columbian Museum de Chicago (actual Field Museum).
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			Figura 38. De izquierda a derecha: Joseph Leidy, Othniel Charles Marsh & Edward Drinker Cope. Las dos últimas fotografías son de Frederick Gutekunst (1831-1917).

			Muchos de los restos fósiles de mamíferos hallados en las Badlands pertenecen al grupo de los brontoterios, unos animales tan grandes o mayores que los rinocerontes actuales, de los cuales, a pesar de guardar cierta relación taxonómica con ellos, se diferencian tanto como lo hacen los megaterios de sus parientes actuales los perezosos, una situación muy diferente a la que acontece con los mastodontes cuyo parecido con los elefantes actuales es indiscutible. Además, los grandes y extraños mamíferos fósiles de las Badlands no solo despertaron el interés de los paleontólogos, pues cuando llegaron a las salas de exposición de los museos también atrajeron muchísimo el interés del público, como en su día les ocurriera a los pueblos indígenas de la región, que cuando se encontraron en el campo aquellos enormes huesos petrificados comenzaron a fraguar leyendas en las que temibles animales gigantes aparecían durante las tormentas.

			A partir de la década de 1870 y coincidiendo con las disputas desencadenadas entre los paleontólogos Marsh y Cope, el propio Joseph Leidy reconoció que estaban dejando de llegarle la gran cantidad de fósiles que hasta entonces le enviaban de todas partes del país (figura 38). Leidy consideraba que sus dos afamados rivales habían convertido la paleontología en una situación vergonzosa, peleándose por obtener todo tipo de restos fósiles —especialmente de dinosaurios y mamíferos— y ofreciendo dinero a los recolectores que anteriormente le proporcionaban gratuitamente esos mismos fósiles a Leidy, pero que a partir de ese momento se los vendían a Marsh y Cope, con los que desde luego no podía competir económicamente a la hora de comprarlos. A pesar de la indudable capacidad de Leidy como paleontólogo, la rivalidad entre sus dos colegas terminó por expulsarle del campo. Por otro lado, lo cierto era que a resultas de toda aquella situación, al finalizar el siglo XIX, Norteamérica se había convertido en un paraíso para los hallazgos de gigantes del pasado, ya fueran escamosos o peludos, y pronto sucedería lo mismo en otros lugares del mundo.
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			Figura 39. Reconstrucción del esqueleto del brontoterio Brontops robustus. Realizada por F. Berger bajo la dirección de Marsh en 1889. Litografía 45.7 x 58.4 cm. Publicada por E. Crisland, New Haven en el siglo XIX y por Henry Fairfield Osborn en 1929171.

			***

			Cuando los paleontólogos llegaron a las tierras del oeste norteamericano, las culturas indígenas ya conocían los grandes restos fósiles que se hallaban en los afloramientos geológicos que se extendían a lo largo de sus tierras y a los cuales denominaban «huesos de piedra», demostrando así que desde hacía mucho tiempo sabían que en algún momento del pasado existieron unas enormes criaturas que habitaron sus territorios de caza. A lo largo de muchas generaciones el pueblo Lakota fue incorporando tales seres a su religión, a su medicina y sobre todo a sus relatos, estableciendo un vínculo entre ellos y los animales que aún poblaban las llanuras, como era el caso de los búfalos, cuyos grandes rebaños las recorrían incansablemente. Para los Lakota aquellos restos pertenecían a unos seres a los cuales denominaban Unkcegila, que según narraban sus leyendas fueron los dioses más poderosos, responsables de crear la tierra y la humanidad. El aspecto de aquellos seres era parecido al de unos búfalos monstruosos, que habitaron en un mar interior que cubría las llanuras y devoraban los espíritus de la población local. 
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			Figura 40. Cuando Charles R. Knight reconstruyó estas cuatro cabezas para la monografía The titanotheres of ancient Wyoming, Dakota, and Nebraska (1929) Osborn pensó que eran cuatro géneros diferentes, pero ahora se agrupan bajo el género Megacerops y se considera que las diferencias se deben a edad y variaciones individuales.

			En relación con esta leyenda me resulta llamativo que al cabo del tiempo los geólogos establecieron que muchas decenas de millones de años antes —cuando aún vivían los dinosaurios—, en aquellos parajes existió extenso mar interior que atravesaba Norteamérica de norte a sur, y que sus aguas eran habitadas por enormes criaturas marinas172 cuyos restos fósiles también se encuentran diseminados por lo que en su día fueron los terrenos de caza de los Lakota, los cuales, curiosamente, también poseían leyendas referentes a aquellos seres marinos. También resulta llamativo que estando en Kansas, el paleontólogo Edward Drinker Cope dijese que los búfalos que habitaban allí por entonces estaban ocupando unos territorios sembrados de restos de «monstruos».
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			Figura 41. Recreación del aspecto en vida de Megacerops (Titanotherium) robustum. Dibujo de Robert Bruce Horsfall del libro A history of land mammals in the western hemisphere de W. B. Scott (1913).

			Tras la llegada de Othniel Marsh a las Badlands a mediados de la década de 1870, el cazador y ranchero James Cook le informó que varios líderes de los Sioux Oglala173 —entre ellos su amigo el jefe Nube Roja— le habían estado hablando de la existencia de «huesos de piedra» en sus terrenos de caza. Cook no tuvo una comprensión clara de lo que significaba aquello hasta que pudo comprobarlo personalmente, cuando otro sioux llamado Caballo Americano le mostró una gigantesca mandíbula de piedra con un molar enorme y le explicó que había pertenecido a un ser que ellos llamaban Caballo del Trueno. Según una leyenda del pueblo de los Lakota, aquellas criaturas habitaron las llanuras en tiempos muy lejanos y a veces, durante las tormentas, acudieron para prestar ayuda a sus antepasados en épocas de hambruna, persiguiendo a las manadas de búfalos y conduciéndolas hasta sus campamentos para que allí los pudieran matar con lanzas y flechas. En honor a las leyendas sioux, Marsh utilizó la expresión «Bestia del Trueno» para denominar taxonómicamente a uno de los mamíferos fósiles más grandes que excavó en las Badlands, el Brontotherium174. 

			No sé lo que habría opinado Marsh al saber que actualmente el género Brontotherium ha sido incluido junto a otros175 dentro de otro género denominado Megacerops, el cual curiosamente fue utilizado por primera vez en 1870 por Josef Leidy para denominar a la especie Megacerops coloradensis, otro miembro de la familia brontoterios (figura 39).

			El afán por poner nombres

			Los brontoterios o titanoterios formaron un importante y amplia familia de mamíferos (Brontotheriidae) perteneciente al orden Perisodáctilos176, cuyo aspecto superficial recuerda bastante al de los rinocerontes, aunque junto a los caballos (familia Equidae) forman el suborden Hippomorpha. Vivieron hace entre 56 y 34 Ma, hasta el final del Eoceno y, aunque son principalmente conocidos en Norteamérica, constituye un grupo con una amplia dispersión, habiéndose hallado especies en Mongolia, Birmania y Europa.

			En los museos se conservan muchísimos esqueletos y cientos de cráneos completos de aquellos enormes animales, gracias a lo cual se puede apreciar que la familia Brontotheriidae fue muy polimórfica, habiendo desarrollado varias líneas con diferentes proporciones en sus cráneos, esqueletos, cuernos y dientes. Así, las protuberancias o cuernos frontonasales, los huesos nasales y los arcos cigomáticos presentan una variedad de tamaños, orientaciones y formas que son muchísimo mayores que las que muestran otras partes de sus esqueletos. Basándose en estas diferencias y dejándose llevar por un ansia desmedida por determinar nuevas especies de estas llamativas criaturas, tanto Leidy como Cope y Marsh llegaron a nombrar una para casi cada nuevo espécimen que llegaba a sus manos. El resultado fue que durante el siglo XIX los paleontólogos nombraron tantas especies de brontoterio como pudieron, algo semejante a lo que sucedió con los dinosaurios (figuras 40-41).

			A finales del siglo XIX el notable paleontólogo norteamericano Henry Fairfield Osborn consideró que todos los brontoterios que habían vivido en la etapa Chadroniana podrían pertenecer a un solo género, Titanotherium. A pesar de ello, posteriormente consideró válidas a muchas de las especies que se habían nombrado hasta entonces (hasta un total de treinta y siete de las cuarenta siete propuestas). En la monografía sobre la familia Brontotheriidae que Osborn publica en 1929177 llama la atención el hecho de que atribuye la variación craneal de estos animales a la acción simultánea de varios factores, entre los cuales incluía la ontogenia, el dimorfismo sexual y las diferencias entre las especies, pero no llega a mostrar de una forma convincente como se determina en cada caso si las diferencias existentes en la forma de los cuernos de un brontoterio se debe al dimorfismo sexual o al proceso de especiación. Este tipo de incongruencias resultaron ser tan dudosas que la notoriedad de Osborn no impidió que la taxonomía que elaboró para Brontotheriidae fuera rechazada incluso por algunos de sus compañeros. Así, en una revisión de los brontoterios chadronianos, publicada en 1941, el también afamado paleontólogo norteamericano William Berryman Scott consideraba que las treinta siete especies de brontoterios que había propuesto Osborn eran demasiadas para que hubiesen podido coexistir dentro de un territorio relativamente reducido que ocupó el grupo durante su periodo de existencia. Scott señalaba también que el problema taxonómico de Brontotheriidae sería difícil de solucionar sin una evaluación adecuada de la influencia — probablemente grande— que habrían tenido en el proceso de especiación del grupo el sexo, la edad y la variabilidad. Esta afirmación es tan cierta hoy como lo fue en 1941 y en las últimas décadas los paleontólogos han llegado a la conclusión de que los diferentes apéndices o cuernos que muestran los brontoterios no son representativos de tantas especies como se plantearon en un principio (figura 42).

			A pesar de la aparente especialización en su forma, todos los brontoterios permanecieron esencialmente sin variar y en Norteamérica no se ha encontrado ninguna especie posterior al Oligoceno inferior, aunque en Mongolia persistieron algunos en el Oligoceno medio para después desaparecer definitivamente. Los paleontólogos han planteado que los peculiares dientes de estos animales, al no haber sido capaces de masticar la hierba más áspera (como sí lo son sus parientes los équidos), pudieron contribuir en parte a la extinción de la familia a lo largo del periodo denominado etapa Chadroniana178.

			En cuanto al gigantismo de los brontoterios es necesario aclarar que no siempre fueron tan grandes, en términos generales, a medida que pasó el tiempo se volvieron cada vez más grandes y aumentaron el tamaño y complejidad de las protuberancias óseas en la parte frontal de sus cráneos. Los primeros representantes de la familia aparecieron en el Eoceno inferior, el género Lambdotherium que no dejó descendientes y Eotitanops. A lo largo del Eoceno medio y superior fueron apareciendo diversos géneros hasta que el suborden culminó en el Oligoceno inferior con animales tan enormes como Brontotherium, Brontops, Embolotherium y otros. El último género representante del grupo en Norteamérica fue Megacerops (hallado en White River Badlands justo al final del Chadroniano), que con hasta casi dos metro y medio de altura en la cruz es el brontoterio más grande de todos.

			Los gigantes con cráneos grotescos que provocaron una guerra

			Keith Stewart Thomson, el que fuera director del Museo de Historia Natural de la Universidad de Oxford, señala en su libro The Legacy of the Mastodon179 que desde el principio los mamíferos gigantes que se descubrieron en Wyoming y Utah tuvieron la capacidad de impactar fuertemente en el público y fueron generando un potencial dramático que los convertía en el tipo de animales por los cuales Thomas Jefferson habría sentido predilección. Muchos de ellos tenían unos tamaños enormes, estaban grotescamente ornamentados y tanto si eran herbívoros como carnívoros sus esqueletos mostraban aspectos lo suficientemente fantásticos como para despertar el interés y hasta la pasión de cualquiera que los viera. Además, para resaltar aún más el tamaño e importancia de aquellos animales y de paso mejorar su propia reputación, los paleontólogos los denominaron utilizando prefijos formados por las raíces clásicas de palabras como gigante (mega), terrible (deino) o trueno (bronto), así como por los nombres de algunos dioses mitológicos como Titán. Actualmente los holotipos180 de la mayoría de los taxones de mamíferos de la Formación Bridger181 están en las grandes colecciones de fósiles de la Academia de Ciencias Naturales de Filadelfia, la Universidad de Yale, el AMNH y la Universidad de Princeton, aunque por desgracia aquellos primeros recolectores182 prestaron poca atención a la procedencia estratigráfica de los fósiles que recolectaban por lo que hizo falta casi un siglo de investigaciones geológicas y multitud de nuevos hallazgos para comprender aquel remoto pasaje de la historia de la Tierra en el que vivieron tantos gigantes que no dejaron ninguna descendencia directa. Entre ellos estuvieron muchos de los grandes mamíferos de los cuales trataremos en este apartado.

			***

			En un estudio publicado en 1924, Osborn atribuyó al orden Amblypoda183 unos dientes de ungulado arcaico hallados en Mongolia y comenzaba su escrito señalando que se trataba de uno de los descubrimientos más sorprendentes y bienvenidos de la expedición centroasiática de 1923. Los dientes se hallaron en la formación Irdin Manha y se asignaron a la nueva especie Eudinoceras mongoliensis, con lo que se demostraba por primera vez la presencia de aquel grupo de mamíferos en el Eoceno Superior del Centro de Asia, lo cual permitía establecer un nuevo vínculo entre aquella región y la de Norteamérica. El orden Amblypoda fue establecido por Osborn en 1884 como una hipótesis taxonómica utilizada para reunir, en principio, a los primeros tipos de grandes mamíferos herbívoros que aparecieron184 y aunque por entonces se consideraba que Eudinoceras formaba parte de dicho orden, posteriormente se demostró que desde el punto de vista evolutivo no se relacionan directamente entre sí.

			Hasta que se encontró a Eudinoceras en Mongolia se consideraba que el único Amblypoda presente en Eurasia era Coryphodon del Eoceno Inferior, aunque actualmente ese gran herbívoro se incluye en Pantodonta, un grupo taxonómico creado posteriormente en el que paradójicamente también se ha incluido a Eudinoceras. El primer espécimen de Coryphodon descubierto fue un fragmento de mandíbula a partir de la cual Richard Owen estableció en 1845 la especie Coryphodon eocaenus185, a la que describió como una forma de paquidermo tapiroide del Eoceno temprano, de Francia e Inglaterra. El género Coryphodon también estuvo presente en Norteamérica y en Asia, donde desapareció al final del Eoceno inferior186. La familia corifodóntidos se registra en Europa y Norteamérica desde el Paleoceno tardío hasta inicios del Eoceno medio, mientras que en Asia su registro es más amplio y diverso desde finales del Paleoceno y durante todo el Eoceno. Los datos apoyan que esta familia se habría originado en Asia a inicios del Eoceno y posteriormente se expandió hacia Norteamérica, donde es probable que desplazase a Barylambda, otro pantodonte que era nativo de aquella región. Los pantodontes fueron los primeros grandes animales herbívoros que aparecieron desde que se produjo la extinción de los dinosaurios.

			La importancia que Osborn atribuyó al Eudinoceras de Mongolia no estaba relacionada tanto con la vinculación que podría establecer con el Coryphodon norteamericano como con la que tendría con otros grandes ungulados que por entonces también eran incluidos en Amblypoda, la familia Uintatheriidae. Actualmente este grupo taxonómico de mamíferos ha pasado a formar parte del Orden Dinocerata y sus fósiles aparecen entre el Paleoceno y el Eoceno de Norteamérica y Asia. Tanto por el gran tamaño que alcanzaron como por su aspecto grotesco, algunos uintaterios merecen figurar en nuestro particular elenco de gigantes y monstruos.

			***

			Muchas de las primeras expediciones científicas a la cuenca del Green River se basaron en Fort Bridger, un puesto comercial establecido originalmente por unos tramperos en 1843, y el primer espécimen fósil de mamífero descubierto en la Formación Bridger187 lo fue probablemente por un residente local a fines de la década de 1860. Entre 1867 y 1879 se hicieron varios estudios geológicos y topográficos gubernamentales en el sur de la cuenca del Green Rivery los fósiles recogidos se enviaron para su estudio a Joseph Leidy, el cual describió formalmente el primer espécimen de la Formación Bridger, curiosamente el primer primate fósil descrito de Norteamérica188. Como vimos anteriormente, los estudios paleoecológicos indican que durante aquella época los lagos de la región y sus márgenes boscosos proporcionaron hábitats y entornos muy favorables para gran variedad de ancestros primitivos de muchos grupos de mamíferos modernos, incluidos insectívoros, murciélagos, primates, roedores, perisodáctilos189 y carnívoros, junto a formas arcaicas tales como creodontos, brontoterios y uintaterios. 

			Los primeros informes de fósiles de la cuenca del Green River no pasaron desapercibidos para los paleontólogos rivales Othniel Charles Marsh y Edward Drinker Cope, los cuales comenzaron a competir por realizar mayores cantidades de hallazgos y las consiguientes descripciones de especies nuevas. Marsh fue el primer paleontólogo profesional en recolectar fósiles de la Formación Bridger entre 1870 y 1873, mientras que Cope solo hizo una visita en 1872, lo cual enfureció a Marsh que por entonces consideraba la cuenca del Green River y la Formación Bridger como su territorio exclusivo de recolección de fósiles. A finales de la década de 1870 Cope y Marsh habían abandonado la región, aunque como ya vimos en un capítulo anterior, los intensos incidentes y enfrentamientos entre ellos dieron lugar a lo que se conoce como «la guerra de los huesos». La única excursión de Leidy a Formación Bridger fue en 1872, pero el conflicto entre Cope y Marsh ocasionó que perdiera el interés por la paleontología y terminara por abandonarla después de 1872.
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			Figura 43. Ilustración del frontispicio del libro Life History of Our Planet190, donde aparecen un par de uintaterios con cuernos y con un cierto parecido a los proboscídeos.

			A principios de la década de 1870 los tres paleontólogos ya habían descubierto un buen número de especímenes de mamíferos fósiles gigantes en los lechos eocenos de las cuencas de Wyoming y Utah, estableciendo en pocos años numerosos géneros correspondientes a unas criaturas que eran equivalentes tempranos de los grandes animales ungulados actuales. Pero de todos los descubrimientos que se llevaron a cabo, los más llamativos, y quizás por los que más fama han alcanzado, fueron los de diversos ungulados enormes con extraños cuernos en sus cráneos y que por su tamaño bien podrían estar emparentados con el grupo de los elefantes (aunque sin trompa), una serie de seres que actualmente son incluidos en Titanotheria y Dinocerata. Los primeros eran parientes lejanos de los Perisodáctilos que como ya vimos incluían gigantescos animales con cuernos como Brontotherium de Marsh, junto a formas parecidas a caballos y tapires como el Palaeosyops descrito por Leidy. Por otro lado, Dinocerata incluye al gigantesco Uintatherium, también de Leidy, unos animales que presentan cierta convergencia anatómica con los rinocerontes.

			En 1872 Marsh fue el primero que intento definir Dinocerata191 (enmendado de Dinocerea) como un orden de mamíferos en el cual incluyó a las nuevas especies de uintaterios sin importar cuántas eran ni sus nombres correctos192. Pero en 1873 su rival Cope propuso reducir Dinocerata a suborden y junto al nuevo suborden Pantodonta (Coryphodon) lo situó en el orden Proboscidea, considerando así a los uintaterios una especie de proboscidios cornudos con dientes caninos (figura 43). Cope discrepaba de la conveniencia de erigir un orden separado para los uintaterios simplemente porque poseyesen cuernos y caninos, señalando que Marsh aportaba una lista de caracteres tan heterogénea que no hubiera podido definir a ningún grupo natural, dado que muchos de ellos solo eran válidos para establecer unos géneros o como mucho unas familias. Según Cope, Coryphodon pertenecía claramente al orden Dinocerata, pero no compartía varios de los caracteres que utilizó Marsh para definirlo, por lo que llegó a la conclusión de que Dinocerata no constituye un orden de mamíferos por sí solo, sino que se trataría de una división dentro de un orden en el cual también estaría incluido Coryphodon y seguramente a muchos otros tipos de mamíferos, y que a su vez estaría relacionado con otros órdenes de ungulados cuya posición estaría entre los proboscídeos y los perisodáctilos, pero sin afinidades con artiodáctilos193.

			Desde el principio existían sospechas de que no eran diferentes entre sí todos los géneros definidos por Leidy, Cope y Marsh194, ya que al parecer algunos de los fósiles (o casi todos) recolectados por cada uno de ellos estaban siendo encontrados a la vez por los demás. Aunque todos los uintaterios pertenecen a los Dinocerata definidos por Marsh, al final resultó que sus géneros Dinoceras y Tinoceras eran realmente sinónimos del Uintatherium que había propuesto Leidy. Igualmente, tanto el Uintamastrix de Leidy como el Loxolophodon de Cope eran los mismos que el Uintatherium195. Esto sucedió con otras muchos tipos de vertebrados fósiles que describieron Cope y Marsh, durante su desmedida competencia por denominar especies que ya vimos en los brontoterios.

			***

			Actualmente la mayor parte de los especialistas consideran que el orden dinocerados (Dinocerata) incluye solo a la familia Uintatheriidae, subdividida a su vez en las subfamilias Uintatheriinae y Gobiatheriinae, aunque para algunos investigadores la segunda de ellas sería una familia independiente debido a sus peculiares características. Hemos visto como los paleontólogos describieron un gran número de géneros de uintatéridos, pero hasta ahora solo se han validado seis: para la subfamilia Uintatheriinae los géneros Prodinoceras, Bathyopsis, Uintatherium, Tetheopsis y Eobasileus; y para la subfamilia Gobiatheriinae solo Gobiatherium.

			El miembro más antiguo de los dinocerados es Prodinoceras196, cuyos primeros fósiles se hallaron al sur de Mongolia, en los depósitos del Paleoceno tardío de Naran-Bulak (hace entre 59 y 56 Ma). Los representantes de este género habitaron entre finales del Paleoceno e inicios del Eoceno en Asia y Norteamérica donde se han descrito formas estrechamente relacionadas entre sí, aunque para algunos especialistas las especies norteamericanas pertenecerían a un género denominado Probathyopsis e incluso ambos géneros podrían formar la familia Prodinoceratidae.
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			Figura 44. Esqueleto reconstruido (De Flerov, 1952) y recreación del aspecto en vida de Prodinoceras martyr (= P. plantigradum) del Paleoceno tardío de Mongolia. Obra del autor (2022).

			El cráneo de Prodinoceras puede alcanzar medio metro de longitud y carece de las excrecencias parecidas a cuernos (osiconos)197 típicas de muchos dinocerados, pero sobre los bordes anteriores externos de los huesos frontales —encima de las cuencas oculares— presenta unos tubérculos rugosos que probablemente sean los rudimentos de unos cuernos similares a los de otras especies posteriores o quizás indica un lugar donde se formaron callos o verrugas similares a las que muestran los jabalíes modernos. Prodinoceras tiene grandes caninos en forma de sable que al cerrar la boca encajan en un reborde que posee la mandíbula inferior y que están más desarrollados en los machos. Por otro lado, la presencia de tales dientes no implica que Prodinoceras fuese un depredador, ya que sus muelas estaban adaptadas a procesar eficientemente las plantas como las del resto de los dinocerados.

			Los machos de Prodinoceras alcanzan el tamaño de un gran tapir centroamericano (Tapirus bairdi), con una masa corporal de hasta 300 kilogramos, casi tres metros de longitud y ciento veinticinco centímetros de altura, una envergadura que convirtió a estos animales en uno de los mamíferos más grandes de su tiempo, aunque nos parecerían pequeños si los comparáramos con los gigantescos uintaterios aparecidos posteriormente (figura 44).

			Dentro de los dinoceratos más avanzados, el género Bathyopsis es la especie más antigua y fue descrita por Cope en 1881 partiendo solo de una mandíbula inferior hallada en los depósitos del Eoceno de la cuenca de Wind River (Wasatch, Wyoming). Posteriormente, en una expedición organizada por el ANHM en 1909, George Olsen descubrió en Alkali Creek (también en la cuenca de Wind River) un cráneo completo que Osborn atribuyó a Bathyopsis e incluyó en la familia Bathyopsidae, aunque actualmente se le considere un representante primitivo de la familia uintatéridos como forma de transición entre el Prodinoceras de Norteamérica y los dinoceratos del género Uintatherium que posteriormente le reemplazarían (figura 45).

			El cráneo de Bathyopsis es alargado y su hocico ancho alberga unos caninos muy grandes, carece de incisivos en la mandíbula superior, la estructura de sus molares es semejante a la de otros dinoceratos y posee tres pares de excrecencias rudimentarias que apenas se insinúan en la región fronto-occipital, pero están bien desarrolladas en la parte anterior, formando en el hocico de los machos un par de pequeños osiconos que posiblemente no apareciesen en las hembras. El cráneo de Bathyopsis mide poco más de treinta centímetros, aproximadamente la mitad que el de Uintatherium, por lo que se trata de un dinocerato de tamaño medio. Es curioso que para estudiar el cráneo de Bathyopsis Osborn lo comparó con el de Elachoceras parvum198, una especie que Scott había descrito en 1886 a partir de un cráneo que luego resultaría pertenecer a Uintatherium anceps, un equívoco que probablemente se debió a que la estructura de aquel cráneo no era precisamente la más típica del género Uintatherium. 
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			Figura 45. Cráneo parcialmente reconstruido y recreación del aspecto en vida de Bathyopsis fissidens del Eoceno de Norteamérica. Obra del autor (2022).

			Aunque la mayoría de los uintatéridos fueron animales grandes lo cierto es la envergadura de los diferentes géneros abarca un considerable rango de tamaños. Así, incluso los uintatéridos más pequeños —como Prodinoceras y Bathyopsis— eran animales pesados para su época, mientras que los llamados «clásicos» incluyen a los uintatéridos de mayor envergadura de los géneros Tetheopsis, Uintatherium y Eobasileus. Estos animales alcanzaron tamaños comparables al de un rinoceronte, pero con tres pares de grandes protuberancias óseas en la cabeza, que además de inspirar el nombre Dinocerata le dieron al cráneo de estos animales un aspecto grotesco que solo es comparable al de los brontoterios.
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			Figura 46. Recreación del aspecto en vida de Tetheopsis (Tinoceras) ingens (Marsh, 1885) del Eoceno de Norteamérica, realizada por A. Joseph Smit para el libro Extinct Monsters (1896).

			El género Tetheopsis (antes Tinoceras) está representado por dos especies199 que están entre los mayores representantes de los uintaterinos basales norteamericanos cuyos restos fósiles se han hallado en los depósitos del Eoceno Medio y Superior de la Formación Washakie (Wyoming) (figura 46). Las proporciones de los cráneos de Uintatherium y Eobasileus son diferentes a las del largo y estrecho cráneo de Tetheopsis, cuya longitud oscila entre 75 a 95 centímetros, aunque la de la fila superior de molares es relativamente pequeña al medir solo entre 161 a 179 milímetros de larga. Como otros miembros de su grupo Tetheopsis poseen grandes colmillos, aunque su rasgo más característico es la presencia de tres pares de osiconos sobre el cráneo que están más desarrollados en los machos y que se sitúan en los huesos parietales relativamente cerca del occipucio y en el maxilar por encima de los diastemas, estando moderadamente alargada la parte del cráneo delante de los cuernos maxilares.

			Por un extraño accidente taxonómico, Tetheopsis es el único nombre que se ha considerado válido para un género estando basado en un carácter inexistente, pero que se asumió a pesar de que su propio autor lo repudiase. Esto ocurrió a consecuencia de la guerra surgida entre Marsh y Cope, cuando este último al ver la figura de Tinoceras stenops presentada por Marsh en 1885 se apresuró a imprimir el nuevo género Tetheopsis, un nombre que proviene del griego tethe (abuela) y opsis (apariencia). Posiblemente Cope hacía alusión a la ausencia de caninos e incisivos en la mandíbula inferior, basándose en el hecho de que en el grabado publicado en la monografía de Marsh aparecía una parte restaurada en el extremo anterior de dicha mandíbula, aunque en realidad lo que sucedía era que esos dientes no se habían restaurado ni en la muestra ni en el dibujo. Lo cierto es que a Cope se le debería haber ocurrido que tales dientes simplemente se habrían roto junto con el resto de la punta de la mandíbula inferior, porque si hubieran estado genéticamente ausentes Marsh lo habría comentado, además de que el dibujo mostraba claramente la parte restaurada. Cuando Cope descubrió la restauración se apresuró a repudiar el género argumentando que el espécimen era un artefacto, aunque una vez más las normas de la nomenclatura hicieron que el nombre Tetheopsis se mantuviese200. 

			Los primeros fósiles de un gran uintatérido fueron encontrados por Marsh en la cuenca Formación Bridger en 1871 y partiendo de ellos describió y denominó a la especie Titanotherium anceps. Al verano siguiente Cope también recolectó fósiles de estos animales en la adyacente Cuenca Washakie, aunque el primero en hacer una publicación tratando sobre uno de ellos fue Joseph Leidy, que en agosto de 1872 distribuyó copias anticipadas de un artículo que luego aparecería en las Actas de la Academia de Ciencias Naturales de Filadelfia describiendo al Uintatherium robustum201. Actualmente, debido a su gran tamaño, es probable que los uintatéridos clásicos de los géneros Uintatherium y Eobasileus sean los que más conoce el público.

			Eobasileus es, con casi cuatro metros de largo y cerca de cuatro toneladas de peso, el uintaterio más grande. Precisamente el primer cráneo bueno de un uintaterio del que se informó pertenece a un Eobasileus hallado por Cope cerca de la cima de Haystack Mountain. Desde entonces es el género del que se han hallado menos cráneos, todos de la especie Eobasileus cornutus y procedentes de los depósitos del Eoceno superior de las cuencas Washakie (Wyoming) y Uinta (Utah) y del condado de Moffat (Colorado). El cráneo largo y estrecho de Eobasileus posee proporciones diferentes a los de Uintatherium y Tetheopsis, midiendo entre 85 y 95 centímetros de largo, pero con una fila de dientes superiores que mide solo entre 168 y 188 milímetros de largo. Eobasileus posee grandes caninos y osiconos, los del parietal relativamente cercanos al occipucio y los del maxilar con más de dieciocho centímetros se sitúan encima de los premolares, siendo además muy alargada la porción del cráneo por delante de los osiconos maxilares. 

			Igual que sucedió con otros uintatéridos, la guerra entre Marsh y Cope afectó al Eobasileus. En el verano de 1872 Cope, ansioso por vencer a Marsh, telegrafió a la American Philosophical Society la breve descripción de tres especies nuevas de uintaterios a las que se refirió como Loxolophodon. Curiosamente, al enviar la misiva el telegrafista cometió algunos errores que entraron en la literatura científica al quedar impresos en el Palaeontological Bulletin202. Al día siguiente, Cope refirió todas estas nuevas especies al nuevo género y especie Eobasileus cornutus y en los días posteriores hizo más modificaciones en las cuales describía brevemente las tres especies propuestas en el telegrama y otra más. Por desgracia era frecuente que Cope hiciese este tipo de cambios y a principios del año siguiente decidió devolver Eobasileus cornutus a Loxolophodon cornutus afirmando que esa era la especie tipo del género Loxolophodon, dando además a entender que el tipo del género Eobasileus era Eobasileus pressicornis. Actualmente Eobasileus cornutus es el tipo del género y su única especie.

			El género Uintatherium es el que le da nombre a toda la familia uintatéridos y de todas las especies que se han descrito a lo largo de más de un siglo, en la actualidad solo perviven dos válidas: la primera es Uintatherium anceps hallada cerca de las montañas Uinta (Wyoming y Utah) en las Formaciones de Bridger y Washakie del Eoceno temprano a medio (hace entre 56 y 38 Ma); la segunda especie es Uintatherium insperatus hallada en la cuenca Lushi (provincia China de Henan) dentro de la porción inferior de la Formación Lushi correspondiente a la segunda mitad Eoceno (hace entre 48 y 34 Ma).

			Con hasta cuatro metros de longitud, más de metro y medio de altura y un peso de hasta más de cuatro toneladas, el tamaño y la forma de Uintatherium eran similares a los del rinoceronte actual, siendo los primeros mamíferos realmente gigantes. Su cráneo de hasta un metro de largo es de forma plana y cóncava, un rasgo que no se da en ningún otro mamífero con la posible excepción de algunos brontoterios. Como en los elefantes, el peso del cráneo está mitigado por numerosos senos dentro de sus paredes y debido al grosor de estas la cavidad craneal es tan reducida que el cerebro solo ocupa el 10%, lo que le convierte en uno de los más pequeños en proporción al cuerpo de cualquier mamífero que haya existido, aproximadamente el 40% del de un caballo moderno. 

			En Uintatherium se da dimorfismo sexual, mostrando los machos seis osiconos prominentes en la región frontal del cráneo y unos caninos superiores en forma de sable de hasta treinta centímetros de largo que pudieron utilizar como armas defensivas y para exhibición sexual, mientras que en las hembras esos colmillos son más pequeños. Los molares de Uintatherium están adaptados para masticar vegetales y su carencia de incisivos superiores la pudo compensar con un labio superior muy móvil o incluso con una probóscide o trompa de pequeño tamaño, una hipótesis que nunca se ha confirmado y con la que Marsh no estaba de acuerdo.

			Uintatherium pudo ser ecológicamente similar a los rinocerontes actuales, aunque, como otros grandes mamíferos herbívoros terrestres, su hábitat pudo parecerse al de los actuales hipopótamos y haber pasado buena parte del tiempo cerca de ríos y lagos en cuyas orillas pudo alimentarse arrancando helechos y plantas con sus largos caninos, como también hicieron los primeros perisodáctilos y otros ungulados primitivos.
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			Figura 47. Recreación del aspecto en vida de Gobiatherium del Eoceno de Asia Central. Obra del autor (2022).

			***

			Representada exclusivamente por el género Gobiatherium203, la subfamilia Gobiatheriinae conocido en los estratos de la segunda mitad del Eoceno en Kirguistán, Kazajstán, Mongolia y China. Los primeros restos fósiles de este mamífero se hallaron en la formación Irdin Manha en una localidad al suroeste de Iren Dabasu en Mongolia interior, durante la expedición al Asia Central patrocinada en 1930 por el AMNH. En 1932 Osborn y Granger describieron a Gobiatherium como un uintaterio muy diferente a todos los demás, ya fueran primitivos o avanzados (figura 47). Ya señalé que debido a estas características tan pronunciadas, algunos investigadores incluirían a este género en una familia independiente, pero en 1945 el paleontólogo norteamericano George Gaylord Simpson señala que aunque claramente Gobiatherium formaría parte de una línea de descendencia diferente a la de las formas americanas aparecidas posteriormente en aquel momento plantear una familia a parte sería una complicación innecesaria. 

			Solo se han descrito dos especies de la subfamilia Gobiatheriinae, Gobiatherium mirificum (=Gobiatherium major) del Eoceno medio de Mongolia, y la mucho más pequeña y poco conocida Gobiatherium minutum, del Eoceno medio de China. El cráneo de estos animales es largo, estrecho, con una región sagital plana y unos arcos cigomáticos ampliamente ensanchados que forman unos pómulos prominentes parecidos a los de los entelodontos204. Carecen de los cuernos, protuberancias y grandes caninos de sus parientes norteamericanos, aunque poseen un tabique óseo que arquea de manera pronunciada los huesos nasales, una estructura cuya función aún no está clara. La primera explicación la plantearon Osborn y Granger, cuando señalaron que los bultos óseos emparejados que se apreciaban sobre la estructura nasal de un espécimen de Gobiatherium sugerirían una posible diferenciación sexual. También hay investigadores que han sugerido que la estructura pudría corresponder a una probóscide similar a la que posee el antílope saiga para calentar el aire inhalado, pero lo cierto es que a la nariz bulbosa de ese animal ni siquiera tiene hueso y curiosamente esa adaptación no habría tenido ninguna ventaja en el clima húmedo del Eoceno. Recientemente se ha sugerido que la cavidad nasal de Gobiatherium pudo actuar como una especie de cámara de resonancia para las llamadas, aunque tampoco se ha realizado ningún análisis formal.

			***

			La información ofrecida por los estudios moleculares ha servido para comprender la filogenia de muchos grupos de mamíferos que tienen representantes actuales, pero en el caso de Dinocerata la ausencia de descendientes directos y la antigüedad de sus fósiles han impedido que se realicen análisis genéticos esclarecedores. A esto se añade el hecho de que los intentos de determinar las relaciones evolutivas de este grupo mediante la anatomía comparada se han quedado cortos. Así, varios investigadores han encontrado que el primitivo uintatérido Probathyopsis comparte muchas características205 con Carodnia, un mamífero de América del Sur incluido en el orden xenungulados (Xenungulata), por lo cual han sugerido que ambos pudieron compartir un antepasado común. 

			Por otro lado, es realmente curioso que algunos paleontólogos hayan planteado que los uintaterios estarían más o menos relacionados con los lagomorfos (Lagomorpha)206, llegando incluso a proponer que estos últimos podrían compartir con ellos un ancestro común cercano a los anagálidos207, en concreto Pseudictops sería el taxón que comparte más características clave. La relación propuesta entre ambos taxones se basa principalmente en las similitudes de los dientes, que en Dinocerata son inusualmente pequeños para su tamaño corporal y con una morfología similar a la de los anagálidos. Pero llegados aquí lo sorprendente sería que sí Pseudictops está relacionado estrechamente con los lagomorfos, los uintaterios lo estarían con los conejos.

			De todas formas, estudios recientes consideran que los caracteres dentales no son del todo confiables para los análisis filogenéticos, por lo que hay paleontólogos para los que incluso las marcadas similitudes dentales entre Uintatherium (un Dinocerata) y Paleolagus (un lagomorfo fósil) no serían suficientes para validar la hipótesis que relaciona sus respectivos grupos. En este sentido, recientes análisis cladísticos realizados utilizando una enorme cantidad de caracteres de mamíferos parecen indicar que la relación de Dinocerata con lagomorfos no es especialmente próxima, siendo en realidad parientes de perisodáctilos y de xenungulados sudamericanos como Carodnia.

			La mayoría de los grandes mamíferos euterios actuales refuerzan su esmalte dental mediante unas bandas transversales denominadas de Hunter-Schreger, pero en Uintatherium estas bandas son verticales e irregulares, proporcionando al esmalte una forma en zigzag igual al de otros herbívoros del Paleógeno, tales como el pantodonte Coryphodon y el entelodonto Entelodon208. Además, teniendo en cuenta las características morfológicas que comparten209 con los pantodontes210, lo más probable es que los uintatéridos fueran ungulados laurasiaterios (Laurasiatheria)211.

			Los uintaterios están entre los mamíferos terrestres más grandes del Eoceno y basándose en las proporciones de los huesos de las extremidades, la longitud del cuerpo y de la cabeza, a los uintaterios se les ha considerado tradicionalmente del tamaño de los hipopótamos y rinocerontes, alcanzando pesos de al menos 1450 kg y quizás mucho más212. Pero hay evaluaciones recientes del tamaño que lo estiman incorrectamente en casi la mitad, unos fallos debidos principalmente al empleo de fórmulas matemáticas que involucraban a los dientes. Las medidas de los dientes suelen ser buenos estimadores del tamaño corporal en la mayoría de los mamíferos terrestres, pero no dan resultados razonables en todos los más grandes. Esto sucede porque el tamaño de los dientes no escala con el del resto del animal, por ser desproporcionadamente grandes, como en los mayores ungulados modernos, o por ser desproporcionadamente pequeños, como en los uintaterios, menos aún en el caso de los uintaterios terminales.
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			Figura 48. Comparación de las imágenes simplificadas de los cráneos de los diferentes géneros de Dinocerata. El tamaño de las imágenes guarda proporción entre ellas. Modificado a partir de Wheeler (1961)213.

			Para explicar esta curiosa situación, los investigadores han reevaluado los cálculos a partir de una enorme cantidad de restos fósiles (huesos y dientes) de miembros terminales de la familia uintatéridos214 procedentes de varios lugares del oeste norteamericano. Pero como los dientes no parecían válidos, los investigadores buscaron otras partes del esqueleto que de alguna manera diferenciasen a los mamíferos de mayor tamaño y desde luego esos son los elefantes. Estos gigantes son mucho más grandes que los rinocerontes, los hipopótamos y los propios uintaterios, pero presentan la peculiaridad de que sus pelvis son muy anchas. De hecho, son casi tan grandes como la de los uintaterios, aunque por lo demás estos tengan unos cuartos traseros proporcionalmente mucho más pequeños y comparables a las de hipopótamos y rinocerontes. Las grandes caderas de los uintaterios debieron soportar un intestino tremendo, especialmente un intestino grueso, posibilitando que estos animales pudieran haber sido fermentadores del intestino grueso.  

			Hemos visto cómo en los mamíferos herbívoros parece existir una clara relación entre el tamaño máximo alcanzado por los diferentes grupos taxonómicos y el modelo de digestión presente en cada uno de ellos. De hecho, los mamíferos terrestres más grandes que han existido a lo largo del Cenozoico fueron proboscídeos y rinocerontes (perisodáctilos), ambos son herbívoros que digieren el alimento en el intestino posterior, como hacían también los brontoterios, otros grandes perisodáctilos de los cuales hemos tratado en este mismo capítulo. Ante este panorama no sería muy aventurado plantear que unos mamíferos tan grandes como los uintaterios pudieron tener también su digestión en el intestino posterior, más aún, teniendo en cuenta que la pelvis desproporcionadamente grande de estos animales pudo estar asociada con un intestino grueso muy grande, una característica que está coligada a la fermentación en el intestino posterior de équidos y sirenios (Sirenia)215. Además, en el caso de los uintaterios este tipo de digestión lenta y completa habría compensado la reducida acción de sus dientes relativamente pequeños216. En este sentido, ya hemos mencionado que en el caso de los brontoterios algunos paleontólogos son partidarios de que sus peculiares dientes pudieron contribuir de manera decisiva a su extinción por no ser capaces de masticar la hierba más áspera con la misma eficacia que los grandes perisodáctilos, con los que tuvieron que competir durante el Eoceno tardío. Más adelante trataremos de otros grupos que incluyeron formas gigantescas que, como los arsinoterios, tampoco dejaron descendientes que existan en la actualidad.

			Por otro lado, los últimos uintatéridos del Eoceno medio eran enormes animales graviportales, con la caja torácica en forma de barril y unas patas cortas con huesos largos densos, lo que junto a otras características podrían sugerir que eran animales semiacuáticos. En lo que sí parecen estar de acuerdo los investigadores es en que todos los uintatéridos (figura 48) debieron habitar los ecosistemas subtropicales del Eoceno que se formaron como consecuencia del episodio de calentamiento rápido e intenso del planeta que se produjo durante el tránsito Paleoceno-Eoceno. Esta especialización en un tipo de hábitat concreto pudo haber sido un factor determinante para que hace 37 Ma, los uintatéridos se extinguieran sin dejar descendencia, quizás como consecuencia del cambio climático y de la competencia por parte de los grandes perisodáctilos a los que me he referido anteriormente (brontoterios y rinocerontes).
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					210	Los pantodontes (Pantodonta) están actualmente considerados un suborden de Cimolesta posiblemente un claro hermano de los perisodáctilos.

				

				
					211	Laurasiatheria (del griego «bestias de Laurasia») es un superorden de mamíferos placentarios que se originó en Laurasia. Está compuesto por los órdenes insectívoros, carnívoros, quirópteros, folidotos (pangolines), perisodáctilos, artiodáctilos, cetáceos y otros órdenes extinguidos.

				

				
					212	Se ha estimado que algunos alcanzaron pesos de 3000 a 4500 kg.

				

				
					213	 Wheeler W. H. (1961) Revision of the Uintatheres. Peabody Museum Natural History Yale University Bulletin 14.

				

				
					214	Agrupados en los taxones Uintatherium anceps y Eobasileus cornutus.

				

				
					215	Sirenia (manatíes y dugongos) es el único linaje moderno de mamíferos con dientes reducidos y una fisiología de fermentación del intestino posterior tan eficiente. Al parecer cuando evolucionaron sus especializaciones digestivas, la característica previamente seleccionada de unos dientes reducidos ya no era necesaria, pero permaneció debido a su arraigada base genética. Es plausible que los uintaterios también tomaran la misma ruta evolutiva.
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			Recorriendo el mundo perdido

			Gigantes y monstruos por todas partes

			…/…probablemente era el mamífero terrestre más grande conocido. Concluyó que el Baluchitherium alcanzaba una altura de diecisiete pies hasta los hombros y tenía unos veinticuatro pies de largo; y que tenía un cuello largo, extremidades como zancos y hombros bien elevados por encima de las caderas, como suele ser el caso de los ramoneadores de árboles.

			The new conquest of central Asia217

			Roy Chapman Andrews et al. (1932)

			Sería difícil explicar el desarrollo histórico de la paleontología de mamíferos sin hablar del norteamericano Henry Fairfield Osborn. El lector recordará que en el capítulo anterior mencioné la notoriedad de este paleontólogo cuando cité su obra sobre los brontoterios. El mentor de Osborn fue Edward Drinker Cope, otro renombrado paleontólogo norteamericano cuya rivalidad científica y personal con el también paleontólogo Othniel Charles Marsh dio lugar a la denominada guerra de los huesos a la cual también me he referido y que tuvo lugar en los territorios del oeste norteamericano entre los años 1877 y 1892. Osborn siguió los pasos de Cope en cuanto a su interés por los mamíferos prehistóricos de aquella región y en el transcurso de unas pocas décadas logró excavar, estudiar y clasificar una gran cantidad de especies nuevas entre las cuales —como no podía ser de otra forma— se encontraban muchas de tamaño gigantesco. Entre 1908 y 1935, Osborn fue director del Museo Americano de Historia Natural (a partir de ahora, en su terminología inglesa, AMNH)218, una posición desde la cual su obra científica influyó de una manera decisiva en muchos de los paleontólogos de vertebrados más destacados del pasado siglo y cuya labor ha sido fundamental para que el público pudiera conocer a los grandes mamíferos prehistóricos. También desde su puesto en el museo, Osborn organizó multitud de expediciones científicas por diversos lugares del planeta, dotando a la institución de una de las mayores colecciones paleontológicas reunidas hasta entonces.

			Las palabras de la cita con las que comienza este capítulo pertenecen a uno de los libros en los que se narran las expediciones organizadas por el AMNH a las tierras de Asia Central, en la década de 1920. En ese párrafo Osborn describe de una manera muy gráfica las grandes dimensiones del Baluchitherium, un animal perteneciente al grupo de los rinocerontes que seguramente fue uno de los mamíferos terrestre de mayor tamaño que ha habitado nuestro planeta. Sus restos fósiles fueron hallados en los depósitos sedimentarios del Oligoceno de la formación geológica Hsanda Gol —desierto de Gobi (Mongolia)— en 1922, durante la expedición a la región de Asia Central impulsada por Henry Fairfield Osborn desde el AMNH.

			Asia: de buscar nuestros orígenes a encontrar gigantes 

			Todos sabemos que a lo largo de la historia algunos científicos han llevado a cabo grandes descubrimientos mientras investigaban asuntos de índole muy diferente, pero han sido muchas más las ocasiones en que se han realizado hallazgos sorprendentes en expediciones científicas que en principio se habían planteado con otros objetivos. Y eso fue lo que le ocurrió a Roy Chapman Andrews, el explorador y naturalista norteamericano al que Osborn encargó que dirigiese la expedición al Asia Central. La lejanía geográfica y el exotismo atribuido tradicionalmente a todo lo relacionado con Asia, están sin duda entre los principales motivos por los cuales se ha tenido en Occidente la visión de un continente repleto de misterios, al menos hasta mediados del pasado siglo. Hasta después de la Segunda Guerra Mundial era muy difícil —por no decir imposible— adentrase en Asia sin correr unos enormes riesgos (en algunas regiones sucede incluso ahora), especialmente para los occidentales, aunque eso no impidió que entre 1922 y 1928 el AMNH organizase varias expediciones científicas al mismísimo corazón del continente.

			El objetivo inicial de estas expediciones era demostrar una hipótesis que Henry Fairfield Osborn había planteado en 1900219, según la cual algún día los paleontólogos hallarían el origen de nuestra especie en Asia Central y no en África como en su día pronosticó Charles Darwin, un naturalista por al profesaba una gran admiración el paleontólogo norteamericano. Esa idea había adquirido cierto valor científico en la década de 1890 gracias a William Diller Matthew, el paleontólogo norteamericano que dirigió la sección de paleontología de vertebrados del AMNH. A raíz de un estudio que realizó sobre el clima y la evolución, Matthew había propuesto que muy posiblemente la región geográfica de Asia Central pudo servir como una especie de Jardín del Edén para la mayoría de los mamíferos y quizás también para nuestros antepasados más remotos. Osborn se dio cuenta de que Roy Chapman Andrews era un hombre con una gran ambición y capacidad, por lo que no tardó en ponerse de acuerdo y que sería una buena idea que el aventurero dirigiese una expedición al desierto de Gobi para explorar sobre el terreno la posibilidad de que Matthew tuviera razón en su propuesta.

			Ambos sabían que se trataba de un proyecto costoso y, aunque el paleontólogo sufragaría una parte, Andrews tuvo que encargarse de recaudar el resto del dinero necesario y pensó que las personas más acaudaladas de Nueva York serían las más idóneas para convertirse en los mecenas de una expedición organizada por un museo que, a fin de cuentas, era de esa ciudad. Comenzó visitando el despacho del millonario y banquero J. P. Morgan al que expuso los detalles del proyecto mientras le iba mostrando infinidad de mapas de Asia Central donde aparecían extensos territorios inexplorados en los cuales supuestamente habría tal cantidad de restos fósiles que a buen seguro permitirían desentrañar el origen de la humanidad. Los biógrafos de Andrew cuentan que Morgan se vio tan abrumado por la vehemencia del explorador que tras solo unos minutos le donó 54.000 dólares, una cifra que crecería hasta cerca de los 300 mil al sumarle las donaciones de otros millonarios neoyorquinos, entre los cuales estaban el banquero Thomas W. Lamont, el financiero John D. Rockefeller Jr. y el empresario Austen B. Colgate220. Finalmente, la expedición partió hacia Mongolia en 1922 y no fue la única, ya que bajo la denominación de Expediciones Centroasiáticas se hicieron varias más hasta 1928, todas impulsadas por Osborn y auspiciadas por el Museo de Historia Natural de Nueva York.

			La primera expedición al Asia Central dirigida por Roy Chapman Andrews se describió como la mayor expedición científica terrestre que jamás salió de Estados Unidos. Estaba integrada por cuarenta hombres, entre los que se incluían varios científicos, sus ayudantes y numeroso personal de apoyo logístico, disponiendo además de cinco vehículos a motor y setenta y cinco camellos. No es raro que un proyecto de tal calibre despertara la desconfianza entre los burócratas chinos y mongoles, muchos de los cuales supusieron que aquellos que decían ser científicos en busca de fósiles fueran en realidad exploradores buscando tesoros, oro, petróleo o incluso pretendiendo invadir el país. Pero la intervención de personas influyentes en Pekín y las cartas de presentación de altos funcionarios norteamericanos sirvieron para facilitar que la expedición saliera adelante. Así, en cuanto la nieve comenzó a derretirse y el calor primaveral retornó al Gobi, en abril de 1922, los expedicionarios dejaron la ciudad fronteriza de Kalgan, al norte de Pekín, y tras cruzar la Gran Muralla, se adentraron en Mongolia en dirección a Urga, la capital del país (actual Ulán Bator). Pocos días antes había partido una caravana de camellos transportando bidones de gasolina y cajas con suministros para ser almacenados en una serie de lugares previamente designados que estaban situados a lo largo de la ruta por la que la expedición atravesaría el Gobi.

			Aunque muchas caravanas realizaban la ruta desde Kalgan, se trataba de un recorrido especialmente duro debido ya que el Gobi es una tierra desértica que se extiende de este a oeste en el centro de Mongolia y a lo largo de 3000 kilómetros, una región en la cual hace un calor insoportable durante el día en verano y soplan unos vientos gélidos en el invierno. Además, los bandidos amenazaban continuamente la ruta de las caravanas y tras las guerras con los chinos para expulsarlos de Mongolia, las tropas bolcheviques se infiltraron por el norte y el oeste provocando, en la década de los años veinte, que el país cayese gradualmente bajo el control ruso.

			Lo cierto es que cuando en 1922 comenzó la expedición al Gobi, aún era escaso el conocimiento disponible sobre el registro fósil de la región de Asia Central, a pesar de que a finales del siglo XIX varios naturalistas y exploradores ya habían recorrido aquellos territorios. El único fósil de mamífero que se había reportado hasta entonces fue un diente de rinoceronte recolectado por el geólogo ruso Vladimir A. Obruchev en 1892, mientras su expedición recorría la ruta que iba desde Kalgan a Urga, un hecho que en cierta forma resulta premonitorio, dado que uno de los hallazgos más importantes que realizó la expedición de Andrews se produjo mientras recorría esa misma ruta y se trató, curiosamente, de los restos fósiles de un animal que pertenecía precisamente al grupo de los rinocerontes: el Baluchitherium. Por otro lado, los expedicionarios no imaginaban que hallarían en Mongolia los restos fósiles del mamífero carnívoro más grande que se había descrito hasta entonces, ni tampoco que en las siguientes décadas los depósitos del Eoceno y el Oligoceno de Asia Central aportarían tal número de especies de grandes carnívoros que probablemente hasta el Pleistoceno de Norteamérica no se reuniría en una región concreta de nuestro planeta una agrupación tan amplia de megabestias carnívoras.
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			Figura 49. Arriba: Vista comparativa de los cráneos de: A, Baluchitherium grangeri (espécimen AMNH 18650) posteriormente asignado a Paraceratherium transouralicum; B, Aceratherium incisivum (rinoceronte sin cuernos que vivió en África y Eurasia desde el Oligoceno hasta finales del Plioceno hace entre 33,9 y 3,4 Ma); C, Ceratotherium simum (rinoceronte blanco). Abajo: Preparador Otto Falkenbach con el cráneo de Baluchitherium.

			En cuanto al objetivo inicial de buscar los orígenes de nuestra especie en la región centroasiática, las expediciones que organizó el AMNH en los años veinte fueron sin duda un indiscutible fracaso, teniendo en cuenta que en ninguna de ellas se localizó ni un solo resto fósil que perteneciese a algún antepasado humano. Por otra parte, todas aquellas expediciones tuvieron un éxito rotundo desde un punto de vista paleontológico debido a la enorme cantidad y variedad de restos fósiles de vertebrados que se hallaron en los depósitos del Mesozoico y el Cenozoico de Asia Central, unos descubrimientos que jugaron un importante papel para conocer la historia evolutiva de muchos grupos de dinosaurios y mamíferos.

			***

			El hallazgo de los restos del ya mencionado Baluchitherium tuvo lugar durante la tercera Expedición Asiática realizada en 1922. El grupo había partido partió de Kalgan hacia el norte, en dirección a Urga, el 21 de abril, y mientras los expedicionarios acampaban cerca de Iren Dabasu, el doctor Charles P. Berkey descubrió el primer material de Baluchitherium, consistentes en un gran calcáneo y otros huesos tarsales o carpianos más o menos fragmentarios. El segundo y más importante hallazgo se realizó el 5 de agosto de 1922, cerca de Loh, en la cuenca Tsagan Nor (lechos de Hsanda Gol), cuando el fotógrafo James Blaine Shackelford casualmente encontró un hueso fosilizado bien conservado del extremo distal del húmero de un gran mamífero que parecía pertenecer a un antiguo rinoceronte. Al inspeccionar los alrededores, Andrews descubrió a unos quince metros algunos dientes medio rotos que el paleontólogo Walter Granger tardó cuatro días en extraer del suelo junto al cráneo del que formaban parte y que probablemente, aunque estaba separado de partes de las mandíbulas, pertenecieran al mismo individuo. Posteriormente se encontró, a un cuarto de milla de distancia del tipo, un húmero que podría o no pertenecer al mismo individuo.

			Cuando aquellos fósiles llegaron a Nueva York, Osborn pudo determinar que en efecto pertenecían a un gigantesco animal extinto pariente del rinoceronte y utilizó como especímenes tipo los restos hallados en Loh para describir el Baluchitherium grangeri en 1923221 (figura 49). Hasta ese momento los fósiles del género Baluchitherium solo se había encontrado en dos lugares: la Formación Chitarwata de Dera Bugti en Beluchistán (actual Paquistán), descrito por Clive Forster-Cooper, en 1911, como Paraceratherium bugtiense; y en Turgai (al norte de Turkestán), descrito por Alexei Borissiak en 1916 como Indricotherium asiaticum.
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			Figura 50. Restauración de Baluchitherium grangeri, estimada en más de cuatro metros de altura a la cruz, colocado junto a un rinoceronte indio. Los huesos descubiertos hasta entonces están representados con líneas continuas y los huesos conjeturales con líneas de puntos. Osborn, 1923.

			El enorme Baluchitherium forma parte de los Perisodáctilo, un orden de mamíferos ungulados caracterizado por poseer dedos impares. Los taxónomos han dividido este orden en dos subórdenes: Hippomorpha (caballos y sus parientes extintos junto a los brontoterios del capítulo anterior) y Ceratomorpha (tapires, rinocerontes y todos sus parientes extintos) (figura 50). La superfamilia de los rinocerontes (Rhinocerotoidea) consta de las familias Amynodontidae e Hyracodontidae —completamente extinguidas—, y la familia Rhinocerotidae, que incluye a los rinocerontes verdaderos, con cinco especies vivas y numerosos géneros extinguidos, entre los cuales está Baluchitherium, actualmente denominado Paraceratherium (figura 51).
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			Figura 51. Correlación de distribuciones geográficas y relación filogenética de rinocerotoides tempranos. Basado en el árbol más parsimonioso.222
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			Figura 52. Arriba: Manada de Paraceratherium transouralicum forrajeando. Elizabeth Rungius Fulda. Natural History, Mayo-Junio 1923 Publicado por American Museum of Natural History p.208223. Abajo: Paisaje del Oligoceno con diversos mamíferos entre los cuales está representado el Baluchiterium al fondo con el número cuatro, claramente inspirado en el de la figura anterior (The Golden Book Encyclopedia of Natural Science, 1962).

			Aún recuerdo la primera vez que vi una reconstrucción de aquella gigantesca criatura. Era una representación de pequeño tamaño que formaba parte de una ilustración junto al texto correspondiente a la palabra Oligoceno, en la traducción al español de una de las obras de divulgación naturalista más difundidas en la segunda mitad del pasado siglo, la enciclopedia The Golden Book Encyclopedia of Natural Science224. Se trataba de una ilustración a todo color representando un panorama paisajístico dentro del cual aparecían las reconstrucciones del aspecto que en su día tuvieron algunos mamíferos típicos del periodo Oligoceno y entre ellos se encontraba el Baluchitherium (figura 52). Estaba situado al fondo de la escena, comiendo de la copa de un árbol y aunque su figura no destacaba especialmente, si se la comparaba con la del árbol que tenía junto a ella, podía apreciarse claramente que debió ser un animal tremendamente grande, tanto que según se explicaba en el texto se trataría del mayor mamífero terrestre de todos los tiempos (las ballenas son acuáticos). Un dato que me ha parecido curioso es que la representación del Baluchitherium a la que me he referido guarda un gran parecido con la de otra ilustración que elaboró la artista Elizabeth Rungius Fulda para un artículo que se publicó en el ejemplar de 1923 de la revista Natural History225 que editada precisamente el AMNH de Nueva York.

			Cuando supe de la existencia del Baluchitherium pensé que después de todo los elefantes y los mamuts quizás no fuesen los mamíferos terrestres más grandes que han habitado nuestro planeta. Pero lo cierto es que no lo fueron por muy poco, ya que, aunque el Baluchitherium fue un animal gigantesco, los paleontólogos han demostrado que durante el Cuaternario hubo algunos elefantes asiáticos de colmillos rectos (Palaeoloxodon namadicus) que pudieron alcanzar un tamaño ligeramente mayor de acuerdo con los cálculos realizados a partir de los restos fósiles de un ejemplar hallado recientemente (figura 53).

			***

			Todos los miembros de la familia a la que pertenece el Baluchitherium vivieron en Asia y como suele suceder con los mamíferos extintos han sido objeto de diversas revisiones taxonómicas por parte de los paleontólogos. Así, guiándose una vez más por el Código Internacional de Nomenclatura Zoológica, los géneros Baluchitherium —descrito en 1913— e Indricotherium —descrito en 1915— han pasado a ser sinónimos de Paraceratherium, un género que ya habían descrito previamente en 1911. Con independencia de que guste más o menos el nombre de Baluchitherium, lo cierto es que sucede lo mismo que con el enorme dinosaurio herbívoro al que siempre conocimos como Brontosaurus, pero al que ahora los taxónomos llaman Apatosaurus, aunque esa es una historia de dinosaurios y ellos no son los protagonistas de nuestro libro226. 
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			Figura 53. Siluetas de Paraceratherium transouralicum y Palaeoloxodon namadicus. Sus pesos respectivos han sido calculados en 17 toneladas y 22 toneladas. Modificado a partir de Larramendi, 2016227.

			En un capítulo anterior vimos que los titanoterios o brontoterios constituyen una familia de perisodáctilos (Brontotheriidae) exclusiva del Eoceno, cuyos miembros se caracterizan por haber evolucionado protuberancias frontonasales óseas parecidas a cuernos y alcanzan tamaños corporales semejantes al de los rinocerontes y elefantes actuales. El registro fósil conocido de estos animales se distribuye por la región Holártica con la excepción de Europa occidental, hallándose la mayor parte en Mongolia y al oeste de Norteamérica, aunque también aparece en menor cantidad y más fragmentario en otras regiones. Durante las temporadas de 1922 y 1923, los expedicionarios del AMNH reportaron por primera vez el hallazgo de fósiles de titanoterio en la formación geológica Ardyn Obo del desierto de Gobi (Mongolia), entre ellos Brontops gobiensis y Menodus mongoliensis. Suponiendo que ambas especies eran del Oligoceno Inferior, los paleontólogos pensaron que representaban el final de la dinastía de aquellos grandes animales en Mongolia, pero en 1925 Walter Granger descubrió y determinó claramente dos nuevos y ricos horizontes faunísticos del Oligoceno entre los cuales parecía haber transcurrido un largo intervalo de tiempo: las formaciones geológicas Baron Sog y Ulan Gochu. En la segunda de ellas se descubrirían fósiles de titanoterios que no parecían estar relacionados con los descubiertos anteriormente en las formaciones geológicas más antiguas de la región.

			Las especies de titanoterios halladas en la formación Ulan Gochu estaban ausentes de las formaciones geológicas más antiguas que se habían descrito en la región y no parecían estar relacionadas con las descubiertas en ellas, por lo que Osborn planteó que desde el principio la subfamilia Embolotheriinae fue una rama separada de la superfamilia Titanotherioidea, que se desarrolló en las llanuras al norte del desierto de Gobi y que a finales del Oligoceno Inferior migró hacia el sur, donde se hicieron abundantes y donde alcanzaron un tamaño y diversidad extraordinarias. Osborn también especuló con la posibilidad de que aquellos gigantescos titanoterios hubiesen reemplazado a los géneros que —como Brontops y Menodus— fueron comunes en las llanuras asiáticas y americanas, aunque todo indicaba (y así era) que Embolotheriinae representaba probablemente a un grupo de titanoterios exclusivamente asiático, ya que ninguno de sus componentes se había hallado en América del Norte.
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			Figura 54. Comparación de cráneos tipo de: C, Embolotherium andrewsi. B, Embolotherium grangeri. A, tipo Embolotherium loucksii. Modificado de Osborn (1929).

			En el informe anual de 1928228, el departamento de vertebrados extintos del AMNH dio cuenta de la exitosa temporada llevada a cabo por la expedición al Asia Central dirigida por Roy Chapman Andrews y Walter Granger, en la cual se habían recolectado nuevos e importantes fósiles de mamíferos entre los que estaban los de un inusual mastodonte con la mandíbula en forma de pala, el Amebelodon, y los restos de titanoterios hallados en la formación Ulan Gochu. En esos depósitos geológicos se realizaron numerosos descubrimientos de la que luego sería descrita como una nueva subfamilia de titanoterios que se denominó Embolotheriinae y que incluía el género Embolotherium229 con tres especies: E. louckjii, E. andrewsi y E. grangeri230. En total se encontraron los restos fósiles de más de una docena de individuos de las tres especies, asociados con los restos de otros taxones de mamíferos característicos del Oligoceno inferior al medio (actualmente del Eoceno Tardío).

			En 1929 Osborn señaló que mientras en Norteamérica los titanoterios alcanzaron su máxima expresión con el enorme Brontotherium platyceras del Eoceno Tardío (actualmente Megacerops coloradensis), en el desierto de Gobi el grupo sobrevivió hasta el Oligoceno y alcanzó un máximo aún mayor con los todavía más grandes representantes del género Embolotherium231. Aunque no se dispone del esqueleto completo de estos animales, al comparar sus cráneos con los de otros brontoterios se ha calculado que probablemente Embolotherium grangeri (la especie más grande hallada en Ulan Gochu) habría medido unos dos metros y medio de altura y pesado en torno a dos toneladas, superando así el tamaño del brontoterio más grande de Norteamérica. Estos gigantescos animales no poseían verdaderos cuernos, pero en la región frontal de su cara la combinación de huesos frontales y nasales formaba un ariete nasal romo y rugoso proyectado hacia arriba y expandido transversalmente en su parte distal, que en algunos especímenes mide más de medio metro (figura 54).

			Los arietes nasales de los Embolotherium son huecos y frágiles si se comparan con los sólidos y robustos cuernos que poseen los brontoterios norteamericanos del Eoceno tardío, como por ejemplo Megacerops, por lo cual no parece que aquellos apéndices nasales sirvieran para la confrontación entre machos, aunque algunos investigadores han planteado la posibilidad de que tales estructuras hubieran sido utilizadas como cámaras de resonancia para producir sonidos, dado que la cavidad nasal ósea se extiende hasta el extremo del ariete (figura 55).

			A diferencia de lo que se ha propuesto para otros géneros de brontoterios, en el caso de Embolotherium no hay unas evidencias claras de que exista dimorfismo sexual, por lo que las variaciones morfológicas de sus arietes nasales no afectarían a la determinación taxonómica, aunque eso no ha impedido que las tres especies que se describieron inicialmente, en la actualidad hayan sido reducidas a solo dos: Embolotherium andrewsi y Embolotherium grangeri (figura 56).

			Los gigantes que comían carne y tenían pezuñas: Los mesoniquios

			Una de las características que tradicionalmente se les atribuyen a los gigantes imaginados por todas las civilizaciones es su carnivorismo. En este sentido podemos recordar el Caballo del trueno de la leyenda del pueblo Sioux, aunque también en las mitologías occidentales hay gigantes devoradores de carne, tales como el cíclope Polifemo o el Minotauro, sin olvidarnos por supuesto de los gigantes de los cuentos que tanto han asustado a los niños, encarnados a menudo en los llamados ogros. Podríamos dedicar todo el libro a este inacabable tema, pero ha quedado claro que el temor que representa la figura del depredador unido a un tamaño fuera de lo corriente, genera esa imagen del monstruo que tanto prolifera entre los integrantes del mundo prehistórico.
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			Figura 55. Primera restauración elaborada de Embolotherium andrewsi, basada solo en la estructura del cráneo. El resto del animal  está basado en las características esqueléticas de Brontotherium platyceras (actualmente Megacerops coloradensis). De Osborn (1929).

			El enorme Baluchitherium (Paraceratherium) fue uno de los hallazgos más representativos del éxito que alcanzaron las expediciones norteamericanas en el Asia Central, una región en donde también se hallaron los fósiles de otros grandes mamíferos herbívoros como los emboloterios, mostrando así un mundo prehistórico poblado por animales gigantescos. Pero aquellos enormes herbívoros no serían ni mucho menos los únicos gigantes que engrosarían las colecciones de mamíferos fósiles centroasiáticos del AMNH. Los biólogos sabemos que cuando una asociación faunística incluye a mamíferos herbívoros de gran tamaño siempre están acompañados por grandes carnívoros y las faunas del Cenozoico de Mongolia no son una excepción, como confirmó el hecho de que durante las expediciones a la región se hallaran los fósiles de muchas especies de enormes mamíferos carnívoros, entre los cuales se encontraba el que seguramente haya sido el animal de este tipo más grande de todos los tiempos, un auténtico monstruo al que se denominó Andrewsarchus.
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			Figura 56. Reconstrucciones del aspecto en vida de las cabezas de Embolotherium grangeri y de Embolotherium andrewsi. Obra del autor (2022).

			El hallazgo de los restos fósiles de esa bestia se produjo en la primavera de 1923, mientras un grupo de investigadores de la expedición acampaba en un valle de Mongolia Interior llamado Irdin Manha o Valle de las Joyas, un nombre que hacía referencia al hecho de que su paisaje estaba cubierto de guijarros pulidos de ágata, calcedonia, jaspe, cuarzo y otros minerales que brillaban bajo los rayos del sol. El joven chino Kan Chuen Pao —apodado Buckshot por el equipo— acababa de ser ascendido a paleontólogo asistente debido a su capacidad y lo cierto es que no tardó mucho en hacer honor a ella, ya que solo dos días después de comenzar a prospectar los depósitos del Eoceno Superior de la formación Irdin Manha232, realizó un descubrimiento asombroso al localizar un cráneo fósil que medía cerca de un metro de largo y que estaba dotado de unos grandes dientes afilados y cortantes. Al ver por primera vez aquel fósil, Roy Chapman Andrews supuso que semejante monstruo debió ser un carnívoro, pero Granger dijo que de acuerdo a la estructura de los dientes y las proporciones craneofaciales, aquel cráneo mostraba una notable similitud con el de los entelodóntidos (Entelodontidae)233, una familia de grandes mamíferos vulgarmente apodados «cerdos del infierno» cuya dentición sugería que tuvieron hábitos omnívoros y que aunque a pesar de parecerse a un carnívoro no pertenecen al orden de los Carnívoros. De estos enormes animales trataremos más adelante.

			El geólogo Frederick K. Morris hizo un dibujo in situ del cráneo que fue enviado al paleontólogo William Diller Matthew del AMNH en Nueva York, el cual llegó a la conclusión de que la suposición de Andrews era correcta y las características del espécimen eran claramente afines a las del cráneo de los mesoníquidos (Mesonychidae), una familia de carnívoros primitivos asignada por entonces al orden de los creodontos234. Al cabo de unos meses el cráneo llegó al laboratorio del Museo y Osborn lo comparó con el de Mesonyx uintensis, un mesoníquido gigante hallado en la formación Uinta del Eoceno Superior de Utah, publicando en 1924 un estudio donde catalogaba al animal como un gigantesco mesoníquido omnívoro-carnívoro al que denominó Andrewsarchus mongoliensis. Osborn le puso ese nombre en homenaje a Roy Chapman Andrews, líder de la expedición, pero se olvidó de que su auténtico descubridor fue Kan Chuen Pao.
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			Figura 57. Cráneo tipo de Andrewsarchus mongoliensis (AMNH 20135): 1. Vista palatina; 2. Vista superior; 3. Vista lateral; 4. Vista occipital. 5. Cráneo de Mesonyx obtusidens (AMNH 12643). 6. Cráneo de oso pardo de Alaska (Ursus) (AMNH 21802). 7. Cráneo de lobo (Canis) (AMNH 31624). Todas las figuras una décima parte del tamaño natural. Modificadas a partir de Osborn, 1924.

			Aparte de unos pocos fragmentos de hueso, el único fósil claramente reconocible que se halló del Andrewsarchus mongoliensis fue un enorme cráneo de ochenta y tres centímetros de largo y cincuenta y seis de ancho, tan grande que convierte a este animal en el mamífero carnívoro más grande que ha existido. Lo cierto es que las proporciones del cuerpo de Andrewsarchus solo se pueden especular y eso fue lo que hizo Roy Chapman Andrews al decir que tendría hasta dos metros de altura a la cruz y más de cuatro metros de longitud. Pero Osborn comparó aquel enorme cráneo con las proporciones medias entre los mesoníquidos Mesonyx obtusidens y Synoplotherium vorax, estimando que Andrewsarchus triplicaría el tamaño de ambos, llegando a medir algo más de tres metros y medio desde el hocico hasta la parte posterior de la pelvis y un metro ochenta de altura hasta los hombros. Osborn también señaló que el cráneo de Andrewsarchus casi duplicaba el tamaño del de un gran oso pardo (aunque su relación largo-ancho sea menor) y casi triplicaba el de un lobo gris norteamericano (figura 57), por lo que partiendo de que los osos pardos pueden pesar casi media tonelada y el ejemplar más grande de lobo pesó casi 80 kilogramos, puede ponderarse que el peso de un Andrewsarchus pudo estar en torno a la tonelada. Las medidas de Osborn fueron más modestas que las estimadas por Andrews y las que actualmente barajan algunos paleontólogos proponen que el animal pudo medir un metro y medio de alto y poco más de tres metros desde la nariz hasta la base de la cola. Como dije se está especulando, solo es cierto que Andrewsarchus fue una bestia muy grande (figura 58).

			Aunque no se conoce la mandíbula inferior de Andrewsarchus su reconstrucción aproximada apunta a que su articulación con el cráneo está muy por debajo del nivel de la dentición, lo cual significaría que el animal pudo abrir la boca hasta unos 70°-75°. Esta capacidad hizo posible un mejor uso de los dientes de las mejillas al agarrar una pieza grande y el hecho de que los incisivos parezcan convertidos en caninos adicionales le permitirían agarrar la carne con más fuerza. En general, una especie de «cocodrilo terrestre». Por otro lado, la cresta sagital baja y los dientes de las mejillas parecidos a los de un cerdo indican que Andrewsarchus fue omnívoro con mucho de herbívoro, aunque la forma de tales dientes y su disposición valdrían también para triturar huesos.

			El perfil bajo del cráneo de Andrewsarchus, su largo hocico, sus ojos pequeños casi orientados lateralmente y su ancha cavidad nasal indicarían que fue probablemente un carroñero, aunque no puede descartarse que atrapase presas vivas. Por otro lado, a pesar de su tamaño, no parece que fuera un cazador especializado, pues la caza de animales gigantes pudo ser un poco costosa para un depredador tan torpe y por ello es posible que se dedicase a capturar individuos jóvenes rezagados y animales debilitados.

			Un peso muy elevado puede ocasionar serios problemas nutricionales a un mamífero terrestre cuya dieta se base en el consumo de carne (ya fuera carroñero o cazador), por lo que cabe la posibilidad de que el gigantismo del Andrewsarchus jugase algún papel en su desaparición. El mundo tropical en que vivió Andrewsarchus desapareció con el tiempo y fue reemplazado por uno más frío y seco, provocando que la fauna cambiase. Finalmente, la falta de alimento causada por la desaparición de las presas de las que dependía, el enorme y lento carnívoro terminó por extinguirse.
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			Figura 58. Andrewsarchus mongoliensis. Obra del autor (2022).

			Es curioso como un animal con apariencia de hipercarnívoro (y que seguramente lo fue) puede ser considerado un omnívoro, aunque sea cierto que actualmente existen grandes osos que en sus dietas alternan alimentos de origen animal y vegetal. La consideración de que Andrewsarchus fue omnívoro proviene del hecho de que su relación con los mesoníquidos que propuso Osborn en 1924 no se puso en duda durante casi un siglo. Taxonómicamente la familia mesoníquidos no pertenece ni al orden carnívoros (Carnivora) que todos conocemos (leones, lobos y demás parientes) ni al extinto orden de los carnívoros creodontos (Creodonta), sino que forma parte del orden mesoniquios (Mesonychia)235, un grupo también extinto de mamíferos omnívoros y carnívoros que está estrechamente relacionado con los artiodáctilos y los cetáceos. De todas formas, estudios más recientes236 están mostrando que las afinidades de los mesoníquidos con Andrewsarchus no son tan significativas como se pensó y no solo lo están situando más cerca de los entelodontos, sino que además el haberle emparentado con cetáceos e hipopótamos (Whippomorpha237) lo agrupa con varios clados de Artiodáctilos238 (Artiodactyla), curiosamente el orden que incluye a vacas, cabras y muchísimos otros animales a los que se les tiene como paradigma de la dieta herbívora.

			Después de extinguirse Andrewsarchus muchos grandes carnívoros habitaron la Tierra, pero ninguno de ellos se le podía comparar en tamaño hasta que apareció Megistotherium, un creodonto monstruoso del Mioceno. Pero esa será otra historia.

			***

			Como hemos visto, los mesoniquios fueron ungulados con una dentición adaptada a procesar carne, aunque sin verdaderas muelas carniceras, de ahí que a veces se les haya llamado «carnívoros con pezuñas». Estos mamíferos se originaron a principios del Paleoceno en Asia y luego se expandieron hacia Europa y Norteamérica239. En Asia fue donde el grupo alcanzó una mayor diversidad, comenzando a escasear en el Eoceno Superior hasta extinguirse al inicio del Oligoceno. Desde el Paleoceno medio hasta los inicios del Oligoceno es probable que los mesoniquios fueran los mamíferos depredadores y carroñeros dominantes en Asia y Norteamérica, debido en parte a la escasa presencia de otros tipos de carnívoros.
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			Figura 59. Reconstrucción de Mesonyx elaborada por Charles R. Knight (1896).

			Aunque no llegaron a ser tan enormes como Andrewsarchus, existieron otros muchos carnívoros del orden mesoniquios que alcanzaron gran tamaño, tanto en Asia como en Norteamérica. El primer mesoníquidos en ser nombrado por Edward Drinker Cope en 1872 fue del género Mesonyx (figura 59), con dos especies del Eoceno inicial de China y otras dos del Eoceno superior de Norteamérica. Precisamente los cráneos de estas dos últimas240 fueron los que los comparó Osborn con el de Andrewsarchus. Pero Mesonyx no fue muy grande, alcanzando probablemente un peso máximo de unos 55 kilogramos y superando el metro y medio de longitud sin contar la cola, aunque se ha descrito un cráneo de más de cuarenta centímetros de largo de Mesonyx uintensis (hallado en Wyoming). Aunque estos primitivos carnívoros no nos parecerían unos auténticos gigantes, sin duda estuvieron entre los mamíferos depredadores más grandes de su tiempo, siendo, seguramente, cazadores activos que probablemente capturaban ungulados herbívoros desplazándose ágilmente sobre unos dedos que en vez de garras tenía pequeñas pezuñas. Su alargado cráneo poseía una cresta sagital relativamente grande para sujetar los poderosos músculos mandibulares que le permitían morder con gran fuerza.

			Aunque para el profano en paleontología parezca increíble, lo cierto es que se ha podido analizar la estructura del cerebro de Mesonyx obtusidens, a pesar de que vivió en lo que hoy es Wyoming, hace más de 40 Ma. Esto ha sido posible a partir del molde endocraneal que se conserva en el Museo Peabody de Historia Natural de la Universidad Yale (New Haven, Connecticut) (figura 60). Su estudio muestra que el neocórtex del cerebro de Mesonyx estaba inusualmente bien desarrollado para tratarse de un mamífero del Eoceno y aunque es pequeño y menos complejo que el cerebro de un carnívoro moderno, comparado con el de los mamíferos de su época su mayor especialización indicaría que fueron unos animales inteligentes. A diferencia de muchos otros mamíferos arcaicos, los bulbos olfativos de Mesonyx son relativamente reducidos por lo que el animal pudo haber dependido de la vista y el oído para encontrar comida241.

			Otro género de mesoniquios cuyas especies evolucionaron hasta alcanzar un mayor tamaño fue Pachyaena. Aparecidos a principios del Eoceno en Norteamérica y que seguramente fueron de lejos los mamíferos depredadores más grandes desde principios del Paleoceno hasta el Eoceno Medio. Las diversas especies de Pachyaena se distribuyeron desde Asia hasta Norteamérica y su tamaño varió entre ellas, habiéndose estimado unas masas corporales que van desde los 24 kilogramos de Pachyaena gracilis hasta los más de 80 kilogramos de Pachyaena gigantea, aunque se ha calculado que algunos ejemplares de esta última especie pudieron pesar hasta más de 350 kilogramos. La complexión robusta y las extremidades relativamente cortas de Pachyaena indican que su diseño es mejor para la resistencia que para la carrera, lo que seguramente le permitió cazar animales grandes agotándolos tras una persecución prolongada. Todas las especies tenían poderosas mandíbulas preparadas para arrancar o cortar carne, por lo que pudieron ser depredadores y carroñeros, aunque su dieta pudo ser omnívora en las especies más grandes.
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			Figura 60. Arriba: vistas dorsal y lateral del molde endocraneal de Mesonyx obtusidens, Yale Peabody Mus. 13141. Abajo: su posición en el cráneo. Las líneas discontinuas indican los límites estimados de las partes que faltan. De Radinsky (1976).

			***

			Los representantes del género Mesonyx se encontraban al comienzo de la última generación de mesoníquidos que durante el Eoceno tardío y el Oligoceno temprano dieron lugar a los últimos integrantes de una «dinastía de monstruos antiguos» formada por depredadores y carroñeros gigantes. Andrewsarchus no fue el único de aquellas enormes bestias, destacando entre otros a los representantes de los géneros Harpagolestes, Mongolestes y Mongolonyx.
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			Figura 61. Arriba: Harpagolestes uintensis Scott, 1888. Tipo: A.M.N.H. Nº. 1892. Cráneo aplastado y restaurado. Eoceno superior, Wagonhound Bend, White River, Cuenca Uinta, Utah. Abajo: Harpagolestes immanis Matthew, 1909 Tipo: A.M.N.H. Nº. 13143. Cráneo incompleto y mandíbulas. Vertiente norte de las montañas Haystack, Cuenca Washakie, Wyoming.
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			Figura 62. Reconstrucciones de dos grandes mesoniquios. Izquierda: Mongolestes hadrodens Szalay y Gould, 1966. Oligoceno inicial, formación Ulan Gochu de Mongolia. Derecha: Harpagolestes immanis Matthew, 1909. Eoceno medio de la Formación Bridger, Wyoming. Obra del autor (2022).

			Después de haber trabajado para el afamado Edward Drinker Cope, el paleontólogo Jacob L. Wortman dirigió —en 1891— la primera expedición de Paleontología de Vertebrados a la cuenca del Big Horn en Wyoming, organizada por el AMNH para recolectar mamíferos fósiles del Eoceno. En 1901 Wortman se basó en fósiles hallados en Wyoming para describir por primera vez la especie tipo de un gran carnívoro mesoniquio a la que denominó Harpagolestes macrocephalus. Después se encontraron en Norteamérica nuevas especies del género Harpagolestes, así como en el Eoceno medio y tardío de Asia242, en Mongolia, China y Corea. Algunos de estos animales alcanzaron tamaños muy grandes, como es el caso de la especie Harpagolestes immanis del Eoceno medio de la Formación Bridger, cuyo peso se ha calculado que pudo superar los 300 kilogramos. El cráneo de este animal es grande y su mandíbula inferior está protruida por debajo (figura 61), posee dientes fuertes y curvados y el gran desgaste que muestran sus molares sugiere que los utilizó habitualmente para triturar huesos. Estas características, junto a sus fuertes patas delanteras, indican que Harpagolestes debió ser un carroñero con poca capacidad para perseguir una presa.

			Otro género de mesoníquido con representantes que alcanzaron gran tamaño es Mongolestes, cuyos fósiles se descubrieron en la formación Ulan Gochu de Mongolia Interior. Probablemente se originó en Asia y fue el último mesoniquio en extinguirse a principios del Oligoceno. Los hallazgos indican que estos animales vivieron tanto en bosques abiertos como en paisajes abiertos y semiabiertos. Mongolestes se distingue de mesoníquidos por poseer una mandíbula inferior más recta con una sínfisis alargada y relativamente estrecha, por la pérdida del tercer molar y por sus dientes muy masivos y romos. Estas características probablemente son adaptaciones para morder y aplastar huesos, lo cual sugiere que era carroñero, aunque también pudo arrebatarles las presas a otros depredadores menos poderosos.

			Se ha estimado que algunos cráneos de Mongolestes pudieron medir medio metro y es probable que estos animales alcanzaran más de un metro de altura a la cruz, una longitud de más de dos metros, excluyendo la cola, y un peso en torno a los 250 kilogramos. La región de Asia en que habitó este ungulado carroñero estaba plagada de monstruos con pezuñas como Andrewsarchus, ante el cual el tamaño de Mongolestes resultaba ridículo, aunque su corpulencia le habría permitido competir por las presas con los grandes carnívoros creodontos que habitaron Asia —como los hienodóntidos—, lo cual les pudo situar en la cima de la cadena alimentaria. 

			Junto a los mesoniquios, que se consideran carroñeros, como Harpagolestes y Mongolestes, existieron otros que como Andrewsarchus fueron seguramente grandes depredadores (figura 62). Ese es el caso del gigantesco Mongolonyx243 del Eoceno medio al tardío de la formación Irdyn Manha en Mongolia y que se extinguió durante el Oligoceno. La especie Mongolonyx robustus se especula que habitó principalmente en bosques y áreas abiertas y fue uno de los mamíferos depredadores terrestres más grandes con un cráneo bastante robusto que excedía los 50 cm, un tamaño comparable al del oso grizzli de Alaska244. Si las proporciones de Mongolonyx fueran similares a su antepasado Mesonyx, se ha calculado que pudo pesar entre 300 y 400 kilogramos, tener más de dos metros de longitud excluyendo la cola y más de un metro a la cruz, un depredador aterrador tan alto como el más grande de los osos polares. Al final del Eoceno tardío, los representantes de Mongolonyx se volvieron mucho más pequeños de manera que Mongolonyx dolichognathus era entre un 15 y un 20% más pequeño que su predecesor.

			Es llamativo cómo en Mongolonyx aparecen varias adaptaciones cuyo único fin es mejorar la capacidad de morder. Así, se distinguen de otros mesoníquidos por tener una mandíbula inferior más recta con una sínfisis alargada y relativamente estrecha, una tendencia a la pérdida de incisivos y la convergencia de caninos que favorecen que la fuerza de mordida se acumule en un área más pequeña para poder aferrar a la presa, una forma de la articulación de la mandíbula y sus dos mitades fusionadas en la sínfisis para poder moverla de lado a lado sin riesgo de dislocación, una articulación mandibular por debajo de la dentición que permite abrir ampliamente la boca y unos tubos óseos en el alargado paladar que protegen los canales respiratorios de la compresión al agarrar con la boca la presa o grandes trozos de carne. Es curioso cómo adaptaciones para morder similares a las de las mesoniquios se encuentran también en algunos carnívoros creodontos (Orden Creodonta), como es el caso del oxyaenido Sarkastodon y, especialmente, el de hiaenodóntidos como Hyaenodon y Megistotherium.

			En Mongolonyx los dientes de las mejillas no muestran un desgaste significativo y curiosamente sus raíces se fusionan en su parte superior formando debajo de las coronas una plataforma dentaria que habría contribuido a prolongar el funcionamiento de los dientes tras perderse las coronas y el resto de la configuración dental no parece estar muy adaptada a roer huesos y tendones. Esto es bastante inesperado en los mesoníquidos tardíos que en su mayoría se especializaron claramente en aplastar huesos, una capacidad que en Mongolonyx es muy superior a la de los primeros representantes del grupo (como Mesonyx), pero inferior a especialistas como Harpagolestes y Mongolestes. Estas adaptaciones dentarias no se dan en mesoníquidos que comían alimentos más blandos, probablemente porque su objetivo es resistir el desgaste causado por las dietas a base de alimentos muy duros y en particular por la trituración de huesos.

			A principios del Eoceno tardío Mongolonyx coincidió con una fauna formada por brontoterios y otros grandes herbívoros, por lo que es bastante probable que los cazaran. Por otro lado, aunque el desarrollo de la dentición de Mongolonyx fuera inferior al de otros mesoníquidos especializados en carroñear, la fuerza de sus mandíbulas debió ser suficiente para comerse a sus presas por completo, royendo incluso los huesos más grandes. También es probable que en ocasiones carroñeasen los cadáveres encontrados o les arrebataran las presas a otros depredadores más débiles.

			Los otros grandes carnívoros primitivos: Los creodontos

			Tras extinguirse los dinosaurios no aviares245, sus nichos ecológicos los ocuparon progresivamente los mamíferos y como resultado de su primera radiación evolucionaron los creodontos (Orden Creodonta), los primeros mamíferos en los que predominó una dieta carnívora. Durante la primera parte del Cenozoico246 estos animales habitaron en Norteamérica, Eurasia y África, siendo más abundantes en estos dos últimos continentes, y en el Oligoceno fueron los depredadores dominantes de África. Los creodontos alcanzaron su mayor diversidad en la primera mitad del Eoceno, desapareciendo los últimos en el Mioceno, hace poco más de 11 Ma. La extinción pudo deberse a la combinación de los cambios climáticos posteriores al Eoceno medio y la competencia con los verdaderos carnívoros (Orden Carnivora).

			El término Creodonta fue acuñado en 1875 por el paleontólogo norteamericano Edward Drinker Cope, que los describió como un grupo ancestral de mamíferos placentarios y, basándose en sus caracteres, los propuso inicialmente como un nuevo suborden de Insectivora247. Partiendo de los numerosos fósiles de mamíferos primitivos con pezuñas y garras que descubrió en yacimientos del Cenozoico norteamericano, Cope demostró que los ancestros de los animales ungulados eran animales con garras, llegando a establecer una ley evolutiva, según la cual los mamíferos con pezuñas surgieron a partir de creodontos e insectívoros que poseían garras248.

			Las grandes mandíbulas, dientes afilados y garras en las patas, indican que la mayoría de los creodontos debieron ser depredadores activos, aunque es probable que algunos fueran carroñeros. Estos animales ocuparon el nicho ecológico que hoy ocupan los mamíferos carnívoros, compitiendo con los mesoniquios y los entelodóntidos, a los cuales lograron desplazar a inicios del Oligoceno y mediados del Mioceno, respectivamente. Los órdenes Creodonta y Carnivora se adaptaron de igual forma a una dieta carnívora en lo que se denomina convergencia evolutiva, un fenómeno por el cual dos grupos de animales emparentados lejanamente y que comparten una misma forma de vida pueden alcanzar aspectos físicos muy similares. Las morfologías de carnívoros y creodontos se parecen y sus denticiones poseen fuertes caninos y muelas carniceras249 del mismo tipo. Lo curioso es que, aunque esas muelas parecen idénticas, algo demuestra que ambos grupos evolucionaron por separado: en carnívoros las muelas carniceras son el cuarto premolar superior y el primer molar inferior, mientras que en creodontos son el primer molar superior y el segundo inferior o el segundo superior y el tercero inferior.

			La referida convergencia evolutiva fue el motivo de que durante mucho tiempo se considerase a los creodontos antepasados de los carnívoros actuales. Pero hoy día se ha abandonado esa idea, aunque la taxonomía sigue reconociendo a los creodontos como un Orden que comparte antepasados lejanos con el Orden Carnívoros. Cada vez hay más fundamentos para plantear que los creodontos serían un grupo artificial formado por taxones que no tienen un antepasado común y es posible que, conforme se sepa más del registro fósil, incluso sus actuales familias lleguen a considerarse órdenes separados. 

			Los creodontos estaban muy especializados en comer carne y seguramente consumían pocos invertebrados y nada de vegetales, a diferencia de los carnívoros en los cuales existe una gradación dietética que va desde formas hipercarnívoras como los félidos hasta otras principalmente vegetarianas como los úrsidos. Los géneros más pequeños de creodontos fueron carnívoros similares a los vivérridos actuales y se alimentaron probablemente de aves, pequeños mamíferos, huevos y quizás algunos insectos. Los géneros más grandes se parecían a canidos y felinos de tamaño mediano, con mandíbulas más pesadas, a menudo con dientes adaptados para cortar la carne y que probablemente concentraron su dieta en mamíferos, aves y reptiles de tamaño pequeño a mediano. Algunas especies más grandes de creodontos poseían dientes cortantes muy desarrollados y pesados premolares que pudieron servir para aplastar huesos, por lo que probablemente fuesen grandes depredadores similares a los grandes felinos. También hubo creodontos con caninos cortantes largos al estilo de los felinos de dientes de sable.

			En el Orden Creodonta se reconocen dos familias principales: los oxiénidos (Oxyaenidae) y los hienodóntidos (Hyaenodontidae). Los oxiénidos son especies de tamaño mediano a pequeño parecidas a los félidos, pero plantígrados, incluyendo formas terrestres, arbóreas y quizás semiacuáticas, que ocuparían los nichos ecológicos que hoy ocupan los félidos y los mustélidos. Los hienodóntidos son especies corredoras de gran tamaño con dentición «tipo hiena» que pudieron ocupar nichos ecológicos similares al de los actuales leones.

			Los primeros creodontos en aparecer fueron los oxiénidos y lo hicieron en el Paleoceno tardío de Norteamérica, donde se diversificaron y alcanzaron una amplia distribución hasta desaparecer después del Eoceno medio. En Eurasia, los oxiénidos existieron hasta el Eoceno tardío y en África no se conocen. Por otro lado, los hallazgos sugieren que los hienodóntidos se dispersaron desde África al finalizar el Paleoceno, apareciendo por primera vez en Norteamérica y Europa a principios del Eoceno. Durante el Eoceno medio hubo diversas radiaciones endémicas que generaron una gran diversidad en los tres continentes, la cual comenzó a descender en el Eoceno tardío. Antes de finalizar el Oligoceno, los hienodóntidos desaparecieron en Norteamérica y Europa, mientras que en África y Asia sobrevivieron hasta finales del Mioceno. 

			El tamaño corporal de los creodontos fue muy diverso, pudiendo ir desde el de un zorro, un gato o una comadreja hasta el de una hiena, un oso o un gran felino. No exagero al decir que algunas especies de estos animales se encuentran entre los mamíferos depredadores más grandes que han existido. Con independencia de los conocimientos anatómicos, las antiguas reconstrucciones del aspecto que tuvieron en vida los creodontos nos recuerdan sin duda a miembros del Orden Carnivora, aunque al fijarnos notamos que algo no encaja del todo con la idea que tenemos de un carnívoro actual. En cuanto a las reconstrucciones actuales siempre he notado que los creodontos parecen el resultado fallido de un primer experimento evolutivo de los carnívoros, aunque lo cierto es que ellos habitaron gran parte del planeta durante millones de años.

			***

			En 1930 el paleontólogo Walter Granger dirigió la última de las expediciones a la región centroasiática organizadas por el AMNH. Es poco conocido el hecho de que los cirujanos que habían acompañado a las expediciones anteriores tuvieron afortunadamente tan poco trabajo profesional que pudieron dedicar mucho tiempo a colaborar en la prospección del terreno en busca de fósiles y lo hicieron tan activamente que a ellos se les atribuyeron muchos de los hallazgos paleontológicos más destacados. El cirujano de la expedición de 1930 fue el doctor A. Z. Garber y por el mismo motivo que sus predecesores también se pudo dedicar a la búsqueda de fósiles y mientras prospectaba los depósitos del Eoceno Superior250 de la formación Irdin Manha, encontró un cráneo de gran tamaño cuyo aspecto dejaba pocas dudas de que pertenecía a un mamífero carnívoro. En 1938 Granger publicó un artículo (figura 63) donde atribuía aquel cráneo a un miembro del orden creodontos al que denominó Sarkastodon mongoliensis251 y comparó —como ya hicieran con el cráneo de Andrewsarchus— el del Sarkastodon con los de otras especies de creodontos oxyaenidos252 de Norteamérica, llegando a la conclusión de que se trataba de un depredador muy grande con una dentición que se parecía a la de las hienas. Los únicos restos hallados del Sarkastodon fueron huesos del cráneo y una mandíbula, pero han permitido establecer que el animal pudo alcanzar unos 2,5 metros de largo, 1,25 de alto y 400 kilogramos de peso, convirtiéndolo en el creodonto oxyaenido más grande que se conoce. Su pariente más cercano es el Patriofelis, otro oxyaenido del Eoceno medio similar a un gran gato que vivió hace unos 45 Ma en América del Norte253 y del que se dispone de buena parte de su esqueleto poscraneal (figura 64), cuya estructura se ha utilizado para inferir muchas de las posibles características corporales del Sarkastodon.

			El esqueleto poscraneal de Patriofelis ha permitido interpretar su estructura corporal, calculándose que midió entre 1,2 y 1,8 m de largo (sin incluir la cola) y pesó entre 40 y 90 kilogramos (aproximadamente el mismo tamaño que un puma o un leopardo). También se aprecia que las inserciones musculares y las articulaciones de las patas delanteras de Patriofelis son las propias de un depredador terrestre que se embosca en la vegetación para atacar grandes presas. Sus grandes y cortas extremidades carentes de garras alargadas o curvas no le capacitarían para la locomoción arborícola, y tanto la proporción de sus patas como la rigidez de sus articulaciones lumbares indican que tampoco llevó una vida semiacuática (figura 65). Curiosamente las vértebras lumbares rígidas de Patriofelis son características en los artiodáctilos y sirven para estabilizar la columna durante períodos largos de carrera, pero sus patas cortas y pies plantígrados254 habrían impedido una locomoción a larga distancia, aunque la rigidez de las articulaciones lumbares, por otro lado, habría protegido la columna contra la rotura al enfrentarse a una presa grande. Sin embargo, el hecho de que la rigidez lumbar también aparezca en otros oxyaenidos e hienodóntidos sugiere que podría tratarse de una característica de ambas familias e incluso del orden creodontos, de manera que la restricción de la movilidad a larga distancia causada por esta característica esquelética pudo ser un factor determinante en la extinción de estos animales en Norteamérica.

			[image: ]

			Figura 63. Sarkastodon mongoliensis (AMNH 26641). Arriba izquierda: Vista lateral derecha y palatina del cráneo. Arriba derecha: Vista frontal del cráneo y mandíbula inferior. Abajo: Vista externa y superior derecha de la mandíbula inferior. Modificadas a partir de Granger, 1938255.
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			Figura 64. Reconstrucción de Patriofelis ulta (UMNH-550). Barra de escala 1 metro. Modificado a partir de Kort (2019).

			Si la estructura poscraneal de Patriofelis fuera semejante a la del Sarkastodon, las grandes dimensiones de este último le habrían impedido cazar presas persiguiéndolas a la carrera y habrían necesitado emboscarse entre la vegetación para luego saltar sobre ellas. Aunque no se dispone de datos sobre el entorno en el que vivió Sarkastodon, el hecho de que la mayoría de los restos del Patriofelis se hallasen en la Formación Bridger convertiría a esa región en el mejor ejemplo de su hábitat y los estudios paleoambientales indican que allí durante el Eoceno medio se formaron unas llanuras de inundación fangosas de bajo relieve topográfico que persistieron durante mucho tiempo, con lagos y estanques poco profundos. Un vergel para la fauna.

			Sin duda Sarkastodon y mucho menos Patriofelis se pueden comparar con Andrewsarchus ni con otros de los grandes carnívoros que vivieron junto a él en Asia ( figura 66), pero hubo otros creodontos cuyo enorme tamaño posiblemente pudo rivalizar con Andrewsarchus: los hiaenodóntidos (Hyaenodontidae).

			***
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			Figura 65. Reconstrucción de Patriofelis elaborada por Charles R. Knight en 1896. Se aprecian unas incipientes membranas digitales que no se admiten actualmente.

			En 1825, Cuvier menciona que los primeros restos fósiles pertenecen al género Hyaenodon, unos fragmentos de maxilar y mandíbula que asignó a Procyonidae256. Pero el género no es descrito, por primera vez, hasta el verano de 1838, cuando en el informe de la Academia de Ciencias de París Louis de Laizer y Félix de Parieu presentan una mandíbula fósil hallada en Cournon (departamento de Puy-de-Dome), en las calizas conocidas por haber aportado los fósiles del Palaeotherium. Lo denominan Hyaenodon leptorhynchus, y señalan que su forma y la cantidad de dientes los llevan a ver un tipo de animal afín a los tilacinos y que, por tanto, sería un didélfido (Didelphidae)257. Cuando al año siguiente Laizer y Parieu publican el hallazgo en Annales des Sciences Naturelles plantean su gran parecido con una hiena258 y aunque al principio algunos importantes investigadores consideraron la relación de Hyaenodon con los marsupiales, lo cierto es que pocas décadas después se desecharía en parte por la forma de reemplazo de dientes, para ser considerado un probable pariente de los carnívoros (figura 67).
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			Figura 66. Reconstrucciones a la misma escala de las siluetas de Andrewsarchus, Sarkastodon y Patriofelis, comparadas con la de un humano de un metro ochenta de estatura. Modificado de varios autores.

			Como ya vimos, los hienodóntidos se originaron en África en el Paleoceno y desde el Eoceno Medio las especies del género Hyaenodon (familia Hyaenodontidae)259 se fueron extendiendo por Europa, Asia y América del Norte, hasta desaparecer la última en Asia a inicios del Mioceno. Actualmente a este género se le atribuyen al menos veinte especies, todas consideradas hipercarnívoros especializados. Ya en 1884, Edward Drinker Cope escribía que a los hienodóntidos se les debería considerar buenos mordedores pero incapaces de aferrar una presa viva de manera persistente, señalando además que desde el punto de vista de su constitución anatómica eran evidentemente más débiles que los modernos Carnivora, una circunstancia que para el paleontólogo norteamericano podría explicar por qué se extinguieron animales como Hyaenodon.
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			Figura 67. Mandíbula de Hyaenodon leptorhynchus (de Laizer & de Parieu). Annales des Sciences Naturelles Tomo XI (1839).

			Como sucede en otros creodontos, los tamaños de las diferentes especies de Hyaenodon variaron mucho, yendo desde el de un gato hasta el de un león. Así en el caso de Europa se han establecido tres grupos: los pequeños, del tamaño de un zorro y más pequeños (como Hyaenodon filholi, antes H. vulpinus), los medianos, del tamaño de un guepardo (como Hyaenodon leptorhynchus) y los grandes, que van desde el tamaño de un oso mediano al de un león (como Hyaenodon heberti). La especie más grande de América del Norte es Hyaenodon horridus (figura 68), hallada en las Badlands de Nebraska, cuyo peso se estima entre los 40 y 60 kilogramos, un tamaño moderado, pero que gracias a fuertes mandíbulas con dientes poderosos y a sus hábitos corredores habría sido suficiente para que hubieran podido cazar herbívoros de mediano porte.

			Sin duda, todos los hienodóntidos fueron animales robustos, aunque algunos miembros de esta familia alcanzaron un tamaño enorme. En el Oligoceno de Mongolia y China se han descrito hienodóntidos de gran tamaño como Hyaenodon gigas, que con casi metro y medio de altura a la cruz y media tonelada de peso es el mayor creodonto conocido, y como Megalopterodon mongoliensis (antes Hyaenodon mongoliensis), cuyo cráneo alcanzó casi medio metro de longitud y su altura al hombro era de casi un metro. Pero lo cierto es que los tamaños alcanzados por estas dos especies resultarían relativamente livianos comparados con los de otros depredadores que habitaron junto a ellos en aquellos territorios, como el ya mencionado Mongolestes.

			Llegados aquí es necesario que aclare una cuestión que seguramente se pregunte el lector, relacionada con la forma en cómo han calculado el tamaño de los carnívoros referidos en este capítulo, teniendo en cuenta que de la mayoría de ellos no se poseen esqueletos mínimamente completos, siendo muchos conocidos únicamente por sus cráneos y a veces tan solo por sus dientes. En este sentido, debemos recordar que los hiaenodontos son un grupo totalmente extinguido, aunque recuerden a los actuales carnívoros, lo cual dificulta la estimación de sus tamaños corporales aplicando regresiones directas partiendo de la forma dental o craneal basadas en carnívoros existentes. Así, uno de los motivos por los que se obtienen tamaños irrazonablemente grandes para algunos hiaenodontos es porque sus cráneos son relativamente grandes en comparación con los de carnívoros260. Actualmente, los investigadores estiman la masa corporal de estos animales utilizando tres metodologías, que dependiendo de los fósiles disponibles están basadas respectivamente en la longitud de los molares, la longitud del cráneo o las dimensiones del hueso astrágalo261. Así, por ejemplo, partiendo de los valores obtenidos, aplicando estos tres métodos a la estimación de la masa corporal del hienodóntido europeo Kerberos langebadreae, se ha calculado que su peso medio pudo alcanzar los 140 kilogramos262.

			[image: ]

			Figura 68. Carneo y mandíbula de Hyaenodon horridus Leidy. Hallado en la formación White River en Nebraska. De Cope (1884).263

			El hienodóntido Kerberos forma parte de la subfamilias hiainailourinos (Hyainailourinae)264, que incluyen algunos de los mamíferos carnívoros terrestres más grandes que se conocen y que se distinguen por poseer una dentición hipercarnívora con muelas carniceras cortantes. Probablemente se originaron en el Paleógeno temprano y luego se dispersaron por Eurasia, Norteamérica y África, situándose en la cúspide de los nichos de carnívoros hasta el Neógeno temprano. Durante el Oligoceno, los creodontos hienodóntidos fueron los depredadores dominantes de Eurasia hasta que fueron desplazados por la aparición de verdaderos carnívoros (Orden Carnivora), pero en África a principios del Mioceno aún no había carnívoros porque estaba separada de Eurasia, de manera que a partir de entonces los hiainailourinos pudieron prosperar y ocupar los ecosistemas africanos con las especies de mayor tamaño de la subfamilia (algunas casi del tamaño de un rinoceronte), mientras otros tipos de hiaenodóntidos iban siendo sustituidos por los carnívoros modernos. Cuando posteriormente los continentes africano y eurasiático se unieron los carnívoros pudieron entrar en África y todos los creodontos fueron desapareciendo gradualmente.

			Uno de los hiainailourinos africanos de mayor tamaño y mejor conocido es Megistotherium osteothlastes265 (figura 69), un hienodóntido hallado en los depósitos del Mioceno (hace entre 22,5 y 12,5 Ma) de Kenia, Egipto, Namibia, Uganda y Libia. En aquella época, en lo que ahora es el desierto del Sahara, las lluvias hicieron que abundaran los pastizales y los lagos proporcionaban agua a los grandes mamíferos que fueron las presas de depredadores como Megistotherium. Estos grandes hienodóntidos evolucionarían originalmente como depredadores especializados en grandes herbívoros africanos y como carroñeros. Este gigantesco animal es uno de los mamíferos carnívoros terrestres más grandes que han existido, con un cráneo de más de medio metro de largo, una longitud de tres metros y medios, sin contar la cola, una altura a los hombros de un metro y medio y un peso de media tonelada. Los dientes carniceros de Megistotherium, como los de otros creodontos, eran los primeros molares superiores y se superponían con sus contrapartes inferiores para actuar como poderosas tijeras, habiéndose encontrado huesos de mastodonte junto a sus fósiles, lo cual indica que pudo haberlos cazado o carroñeado.
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			Figura 69. Reconstrucciones de dos grandes hiainailourinos. Izquierda: Hyainailouros sulzeri Biedermann, 1863. Mioceno medio de Europa occidental. Derecha: Megistotherium osteothlastes Matthew, 1909. Eoceno medio de la Formación Bridger, Wyoming. Obra del autor (2022).

			Uno de los restos fósiles más interesantes que se conocen de un gran hiainailourino de África subsahariana pertenece a un adulto relativamente joven, procedente en los depósitos del Mioceno temprano de Kenia. El descubrimiento de este gigantesco carnívoro forma parte de una de esas historias que tanto atraen a quienes les gusta la paleontología y que hacen referencia a la gran cantidad de tesoros que aún estarían por descubrir, no ya en el campo, sino en los almacenes de los museos. La historia comienza a finales de la década de 1970 cuando en la localidad keniata de Meswa Bridge se excavaba un conjunto de restos fósiles entre los cuales había una gran mandíbula de carnívoro que se atribuyó equivocadamente a una hiena. Aquellos fósiles se guardaron en un cajón que terminó en el almacén del Museo Nacional de Nairobi y la mandíbula era tan grande que lo tuvieron que colocar en una estantería especial, permaneciendo allí hasta el año 2013, cuando la encontró el paleontólogo Matthew Borths mientras hurgaba en la colección de mamíferos fósiles del museo. Borths reconoció la mandíbula como la de un hienodonte, aunque mucho más grande y completa que la mayoría de las que habían visto antes, tan bien conservada que los bordes de sus dientes, según el propio investigador, eran cortantes. Por entonces Borths investigaba para su tesis doctoral y junto a la paleontóloga Nancy Stevens estudiaron el conjunto de fósiles del que formaba parte la mandíbula del carnívoro gigante, publicando en el año 2019 un artículo científico donde concluyen que pertenecía a una especie nueva de superdepredador que vivió al inicio del Mioceno (hace unos veinte Ma) a la que denominaron Simbakubwa kutokaafrika266 (figura 70). El hallazgo de este fósil almacenado en un museo es un aviso sobre la ingente cantidad de especímenes que esperan en las colecciones de los museos para ser estudiados y que en muchos casos servirán para establecer especies nuevas.
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			Figura 70. Reconstrucciones del enorme hiainailourino Simbakubwa kutokaafrika. Obra del autor (2022).

			Simbakubwa posee las características muelas carniceras con cúspides perforantes presentes en otros grandes hiainailourinos del Mioceno con los que guarda una estrecha relación filogenética, tales como Hyainailouros y Megistotherium (figura 69). Mediante análisis basados en el tamaño de las muelas carniceras se ha estimado que la masa corporal de Simbakubwa pudo alcanzar una tonelada y media, midiendo hasta 3,8 metros de largo y una altura al hombro que llegaría a 1,30 metros. Esto convertiría a Simbakubwa kutokaafrika en el mamífero carnívoro terrestre más grande conocido en la historia de nuestro planeta y que sobrepasa, por supuesto, al mayor de los que aún existen que es el oso polar.

			Los hiainailourinos fueron una forma de carnívoro muy diferente a los carnívoros modernos (Orden Carnivora) y aunque al igual que ellos poseían dientes frontales enormes y poderosos para agarrar a sus presas, también tenían tres juegos de dientes carniceros posteriores en forma de cuchillas para cortar la carne267, a diferencia del único juego que poseen los carnívoros actuales para masticar carne. Sin duda, el arsenal dental este debió contribuir al éxito alcanzado por los hienodontos gigantes cuando se expandieron desde África a Eurasia. Los investigadores consideran que Simbakubwa probablemente fue víctima del rápido cambio ambiental que se produjo en África conforme avanzó el Mioceno, aunque también es posible que una superpoblación del depredador pudiera provocar una disminución excesiva de sus presas habituales y no lograron adaptarse a una dieta diferente.

			Los hiainailourinos gigantes Simbakubwa y Megistotherium permanecieron en África, mientras que Hyainailouros se extendió hacia Eurasia formando parte de las migraciones faunísticas que se produjeron cuando los dos continentes contactaron a finales del Mioceno Inferior. En aquel momento, cuando los carnívoros modernos comenzaban a entrar en África y provocaban la rápida desaparición de los hienodóntidos, Hyainailouros aparecía en Eurasia como el principal depredador de la pirámide trófica, probablemente porque su tamaño superaba al de las especies del orden Carnívoros que ya habitaban por entonces en los ecosistemas eurasiáticos, exceptuando quizás al enorme Amphicyon giganteus (familia Amphicyonidae)268. De las cinco especies de Hyainailouros que se conocen, hasta ahora solo Hyainailouros sulzeri ha sido hallada en los depósitos sedimentarios de Europa occidental, aunque sus fósiles no son abundantes (figura 69). Este enorme hiainailourino fue un depredador monstruoso con patas relativamente cortas, un cráneo desproporcionado de hasta medio metro de largo, tres metros de longitud y un metro veinte de altura a los hombros y un peso estimado de más de 300 kilogramos. El volumen craneal de Hyainailouros sugiere que su inteligencia fue más limitada que la de los carnívoros modernos, pero su enorme tamaño les dio ventaja para competir con otros depredadores por los cadáveres de las presas que ya hubiesen cazado, las cuales Hyainailouros habría buscado eficientemente gracias a que —según se ha estimado— poseía órganos olfativos bastante desarrollados.

			A inicios del Mioceno los carnívoros modernos estaban arrinconando a los hienodóntidos que habitaban Eurasia desde hacía millones de años, por lo que cabría preguntarse qué circunstancias permitieron que mientras tanto los hiainailourinos gigantes africanos se dispersaran exitosamente por Eurasia. La respuesta a esta interesante cuestión no solo explica aquel éxito, sino también el motivo por el cual aquellos carnívoros gigantes desaparecieron del continente millones de años después. Lo cierto es que en su migración desde África hacia Eurasia Hyainailouros iba acompañado por los proboscidios Deinotherium y Gomphotherium269, convirtiéndose seguramente en los únicos depredadores verdaderamente capaces de atacarlos y contribuyendo probablemente a regular sus poblaciones cazando a los ejemplares enfermos, ancianos y más jóvenes.

			En Europa la especie Hyainailouros sulzeri desaparece a inicios del Mioceno medio, al igual que lo hace Amphicyon giganteus, un enorme carnívoro moderno que habitó en el continente desde el Mioceno inferior. Los investigadores plantean que la desaparición de los mayores depredadores del Mioceno europeo pudo deberse a la entrada en la escena de otros depredadores que eran más eficientes a pesar de su menor tamaño270. Pero los hienodóntidos gigantes también pudieron sucumbir como consecuencia de los bruscos cambios del clima que en aquel momento acontecieron en la región y que al aumentar el contraste entre las estaciones húmedas y secas redujeron la vegetación y estimularon la expansión de los pastizales, lo cual pudo provocar la escasez o desaparición de grandes herbívoros que —como los proboscídeos— fueron las presas preferidas de grandes carnívoros como Hyainailouros y Amphicyon.

			Los últimos hiaenodóntidos gigantes desaparecieron en Asia a finales del Mioceno, pero teniendo en cuenta que habían persistido durante quince Ma, es indiscutible que su éxito fue igual o mayor al del orden Carnívoros, y visto desde la perspectiva del tiempo, los grandes carnívoros actuales (leones, hienas, tigres y lobos) están en peligro de extinción o vulnerables.
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					252	Los oxyaenidos (Oxyaenidae) es una familia creodontos que vivió durante casi todo el Eoceno entre hace 48,6 y 37,2 Ma.

				

				
					253	La mayoría de los especímenes de Patriofelis se hallaron en la Formación Bridger en Wyoming (aproximadamente 50,3-46,2 Ma).

				

				
					254	Las probables huellas de oxyaenidos conservadas en rocas del Eoceno del estado de Washington indican además que los dígitos se extendieron como una zarigüeya.

				

				
					255	Granger, W. (1938) A giant oxyaenid from the upper Eocene of Mongolia. American Museum Novitates 969: 1-5.

				

				
					256	Mapaches y osos panda.

				

				
					257	Los tilacinos son los llamados lobos marsupiales y la familia de marsupiales a la que entre otros pertenece la actual zarigüeya.

				

				
					258	Note sur la mâchoire d’un carnassier fossile, nommé Hyénodon Leptorhynchus (i), Par MM. de Laizer et de Parieu. Annales des Sciences Naturelles Sec. Sér. Tomo XI, pp. 27- (1839) París.

				

				
					259	La familia Hyaenodontidae tiene tres subfamilias: Hyaenodontinae, Hyainailourinae y Proviverrinae. Hyaenodon pertenece a la primera de ellas.

				

				
					260	Van Valkenburgh B (1987) Skeletal indicators of locomotor behaviour in living and extinct carnivores. Journal of Vertebrate Paleontology 7: 162–182.

				

				
					261	El astrágalo (también conocido coloquialmente como taba) es uno de los huesos de las extremidades posteriores de los mamíferos, situado entre el pie y la tibia.

				

				
					262	La primera metodología estima de 85-90 kg., la segunda unos 277 kg. y la tercera de 60 kg a 269 kg.

				

				
					263	Cope, E. D. (1884) The Creodonta. Hyaenodontidae. The American Naturalist 18, No. 4 (Apr., 1884), 344-353

				

				
					264	Hyaenodon pertenece a los hienodontinos (Hyaenodontinae).

				

				
					265	Megistotherium (del griego, megistos (μέγιστος) «el mayor» y therion (θηρίον) «bestia»). Varios especialistas han sugerido que Megistotherium es en realidad un sinónimo menor de Hyainailouros sulzeri que se conoce por un esqueleto casi completo, algunos de cuyos restos se han hallado en las mismas localidades de Europa, Asia y África.

				

				
					266	Simbakubwa significa «gran león» en suajili.

				

				
					267	Situados entre el premolar P4 y el molar M1, los molares M1 y M2, y los molares M2 y M3.

				

				
					268	En aquel momento el representante del orden Carnívoros cuyo tamaño se aproximaba más al de Hyainailouros era seguramente Amphicyon giganteus (familia Amphicyonidae), que pudo superar 2,5.

				

				
					269	Este es el «datum Proboscidiano».

				

				
					270	Hemicyon sansaniensis, Plithocyon armagnacensts, Pseudaelurus quadridentatus y Sansanasmilus palmidens.

				

			

		

	
		
			El mundo cambia de nuevo

			Nuevos gigantes y monstruos

			La hipótesis de que la conexión terrestre a través de la región antártica existió en algún momento entre Australia y América del Sur y, posiblemente, también África, puede ser cierta o no, pero la evidencia que se ha aducido hasta ahora que tiende a mostrar que por tal conexión se ha efectuado una transferencia de una sección de Marsupialia de un continente a otro es ciertamente muy escasa.

			Angelo Heilprin (1887)271

			Angelo Heilprin fue un geólogo estadounidense muy conocido por sus observaciones y fotografías de la erupción del Monte Pelée, que arrasó en 1902 la ciudad de Saint Pierre (Martinica). Pero lo cierto es que este paleontólogo y explorador fue un naturalista muy observador, que entre otras cosas, en 1887, confirmó las opiniones de Charles Darwin sobre la evolución de los arrecifes de coral272. Precisamente en ese año fue cuando Heilprin publicó el libro al que pertenece la cita que encabeza este capítulo, una obra en el que apunta hacia la cuestión de la deriva de los continentes, un fenómeno geológico global que sería confirmado por los investigadores durante la segunda mitad del siglo pasado. El desplazamiento de los continentes se debe a los movimientos tectónicos que se producen en las placas de la corteza terrestre a lo largo de la historia del planeta y que han ido fragmentando el gran continente Pangea en otros de menor tamaño. La separación de los continentes y las colisiones entre ellos han modificado las rutas de las corrientes marinas y provocado los episodios de ortogenia causantes del levantamiento de las cadenas montañosas, dando como resultado final drásticas modificaciones geográficas y climáticas. Este proceso supuso un cambio radical del clima global del Terciario, que al modificar los ecosistemas afectó negativamente a la presencia de numerosos taxones y provocando que cambiase el «mundo perdido» del Paleógeno.
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			Figura 71. División estratigráfica del tránsito del Oligoceno al Neógeno (A partir de varios autores).

			Cuando los continentes de Norteamérica y Sudamérica se unieron a la altura del actual istmo de Panamá y el gran continente austral se fragmentó para formar Australia y la Antártida, se interrumpieron las corrientes marinas que habían suavizado hasta entonces el clima de la región austral trasvasando hasta allí aguas cálidas procedentes de los océanos ecuatoriales. Esto provocó que a inicios del Oligoceno (hace unos 32 Ma) la Antártida se transformase en una especie de isla gigantesca en torno a la cual las corrientes de aguas frías no han dejado de circular desde entonces, convirtiéndola en el continente helado que todos conocemos.

			Como sabemos la presencia de mamíferos de gran tamaño continuó adaptándose durante todo el Cenozoico, incluso a los entornos climáticos adversos durante el Cuaternario, aunque lo cierto es que la mayoría de los taxones de mayor tamaño no lograron llegar hasta nuestros días. Esto último es probable que se debiese en buena medida a una consecuencia que tuvieron a largo plazo los cambios climáticos globales ocurridos en África durante el Terciario, que propiciaron la aparición de los entornos medioambientales en los que evolucionarían nuestros antepasados más remotos y no olvidemos que nuestra especie sería la que más tarde haría que desaparecieran la mayoría de los últimos gigantes de la Tierra (la denominada megafauna).

			Para los mamíferos —como para otros muchos vertebrados—, el Oligoceno273 fue un periodo de tránsito entre el antiguo Paleógeno y (valga la redundancia) el nuevo Neógeno274 (figura 71). Al finalizar el Oligoceno ya estaban representados prácticamente todos los linajes de mamíferos actuales y habían desaparecido casi todos los que caracterizaron a las faunas de mamíferos del «nuevo mundo perdido» que tratamos en el capítulo anterior y solo algunos grupos dejaron descendientes directos, los cuales, además, tuvieron que convivir con los taxones representantes de grupos más recientes que poseían mejores capacidades para sobrevivir en las nuevas condiciones ambientales que imperarían en el recién iniciado Neógeno.

			Por algo se llama Neógeno

			La palabra «neógeno» significa «recién nacido»275 y se utiliza para designar a la segunda subdivisión geológica de la era Cenozoica, que abarca entre hace 23,03 y 2,59 Ma que se dio por finalizado. Al Neógeno se le designó así para resaltar que los fósiles hallados en los estratos geológicos de esa época estaban mucho más relacionados entre sí que con los del anterior período Oligoceno. De hecho, el proceso de cambio de los taxones de mamíferos que formaban parte de las faunas ya había comenzado antes del inicio del Mioceno (primer periodo del Neógeno), lo cual está evidenciado por el hecho de que los uintaterios del orden Dinocerata y los brontoterios e indricoterios del orden Perissodactyla fueron desapareciendo a lo largo del Oligoceno sin dejar descendientes.

			En ningún momento esto ha significado que los mamíferos terrestres gigantes no volvieran a caminar sobre nuestro planeta, ya que desde finales del Oligoceno y durante todo el Neógeno aparecerían muchos nuevos grupos de mamíferos que incluyeron a taxones cuyos tamaños podrían calificarse de gigantescos por sí mismos o por comparación con los de sus parientes actuales. Muchos grandes mamíferos del Neógeno formaron parte de grupos que como los meridiungulados (Meridiungulata)276 desaparecerían sin dejar descendientes, mientras que otros pertenecían a grupos que como los penungulados (Paenungulata)277 incluyen órdenes que tienen representantes actuales, tales como los proboscídeos y los sirenios, junto a otros órdenes que no han dejado ningún descendiente tales como Embrithopoda y Desmostylia. Por otro lado, los mamíferos gigantes del Neógeno incluyeron numerosas formas antiguas del orden de los perisodáctilos, pertenecientes a familias que como los rinoceróntidos existen actualmente y a familias que como los calicotéridos (Chalicotheriidae) desparecidas totalmente. A lo largo del Neógeno también existieron grandes mamíferos artiodáctilos que no se parecen a ninguno con los taxones que existen actualmente, entre los cuales destacan los entelodontes (Entelodontidae), unos gigantescos artiodáctilos carnívoros a los que se les considera posibles parientes de los hipopótamos.

			***

			En el capítulo anterior vimos cómo la aparición de los pastos en el Eoceno y su posterior expansión durante el Mioceno inicial propiciaron la formación de hábitats dominados por plantas más difíciles de digerir para los mamíferos herbívoros, por lo que varios grupos de estos animales evolucionaron modificando la morfología de sus denticiones y de sus aparatos digestivos para adaptarse a la nueva dieta dura y pobre en nutrientes. Muchos de aquellos mamíferos eran artiodáctilos y en gran medida fueron estos los que sustituyeron a los enormes perisodáctilos (brontoterios e indricoterios) y uintaterios que hasta entonces habían sido dominantes.

			En relación con la desaparición de los gigantescos indricoterios recordemos que según sus dientes se habrían alimentado de hojas y arbustos relativamente blandos, siendo probablemente fermentadores del intestino grueso como otros rinoceróntidos y por lo tanto incapaces de extraer muchos nutrientes de los alimentos. Debido a esto los indricoterios habrían tenido que ingerir grandes cantidades para sobrevivir, a diferencia de los rinocerontes que evolucionaron posteriormente cuyos dientes indican que eran capaces de comer los nuevos pastos ricos en fibras más difíciles de digerir. Por otro lado, los brontoterios se extinguieron rápidamente después de habitar en Norteamérica y Asia durante todo el Eoceno y la primera mitad del Oligoceno, probablemente porque fueron incapaces de adaptarse a las nuevas condiciones climáticas más secas y a la vegetación más dura (como la hierba) que proliferaron durante el Oligoceno, mientras que artiodáctilos como los oreodontos, probablemente rumiantes, se adaptaron a comer pastos y se diversificaron durante el Oligoceno, compitiendo con los grandes brontoterios y contribuyendo así a su extinción278.

			Actualmente los especialistas establecen cuatro subórdenes de artiodáctilos279 terrestres y acuáticos, todos los cuales ya estaban presentes a finales del Eoceno, habiéndose descubierto desde entonces los restos fósiles de innumerables taxones de artiodáctilos terrestres, tanto herbívoros como carnívoros280. Al principio los artiodáctilos terrestres ocuparon por lo general hábitats marginales, pero conforme fueron proliferando los pastizales, los taxones que eran herbívoros se fueron adaptando al consumo del nuevo tipo de vegetación, desarrollando para ello complejos sistemas digestivos donde la podían procesar de una manera más eficaz y que culminaron con la aparición de los rumiantes.
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			Figura 72. Reconstrucción del aspecto en vida de Oreodon. Obra del autor (2022).

			En el capítulo anterior vimos cómo el desarrollo del aparato digestivo de los rumiantes parece que se convirtió en un factor que limitó el aumento del tamaño corporal. También vimos que no todos los taxones de artiodáctilos herbívoros son rumiantes e indudablemente a lo largo del Neógeno muchos de estos mamíferos alcanzaron un gran tamaño, aunque si por algo destacó el linaje desde el principio artiodáctilo fue por la elevada tasa de diversificación que les permitió ocupar nichos ecológicos muy diferentes y que sirvió como factor de resiliencia ante los cambios medioambientales. Esta capacidad se aprecia claramente en uno de los primeros linajes de artiodáctilos, la superfamilia mericoidodontos (Merycoidodontoidea)281, la cual estuvo integrada por taxones de mediano tamaño a los que desde su descubrimiento se les conoce como oreodontes o cerdos rumiantes282.

			Los mericoidodontos u oreodontes se convirtieron en una de las formas de mamíferos herbívoros más abundantes de su época y sus primeros restos fósiles fueron recolectados por el mismo Culbertson que mencioné en relación con el primer hallazgo del brontoterio Menodus e igual que ocurrió con aquel fósil estos otros también se entregaron al paleontólogo Joseph Leidy para que los estudiase. En 1848 Leidy mostró los fósiles a los miembros de la Academia de Ciencias Naturales de Filadelfia283 y los atribuyó a un paquidermo rumiante del tamaño de una oveja o un cerdo, acuñando el término Oreodon para nombrar al nuevo taxón, aunque finalmente fue denominado Merycoidodon (= Oreodon) culbertsonii (figura 72).

			El linaje evolutivo al que pertenecía el animal descrito por Leidy apareció por primera vez hace poco más de 46 Ma, durante la época cálida del Eoceno medio y dominó el paisaje durante el período seco del Oligoceno hasta su desaparición hace 7,5 Ma, en la época más fría del Mioceno. El registro fósil conocido de los oreodontes se limita a Canadá, México, Panamá y Estados Unidos, hallándose en este último país la mayoría de sus restos, los cuales son especialmente comunes en los denominados «lechos de Oreodon», unos depósitos sedimentarios situados en las Badlands de White River (Dakota del Sur, Nebraska, Colorado y Wyoming), habiéndose reportado también muchos hallazgos en el National Monument John Day Fossil Beds (Oregon) y en el National Monument Agate Fossil Beds (Nebraska).

			Durante mucho tiempo los investigadores han situado a los mericoidodontos u oreodontos dentro del grupo que incluye a los cerdos y sus antepasados (Suina), aunque últimamente se ha sugerido que de acuerdo con sus características (sobre todo las dentales) estarían relacionarían más con los Tylopoda (el suborden de los camellos). Por otro lado, todos los especialistas coinciden en que los oreodontes fueron formas tempranas de ungulados rumiantes pertenecientes al orden artiodáctilos (Artiodactyla), con unos cuerpos relativamente masivos, pezuñas cortas, dedos pares y colas largas. Estos animales seguramente se alimentaron tanto pastando en los espacios abiertos como ramoneando en los bosques y dado que sus fósiles están entre los más abundantes del oeste norteamericano es probable que millones de ellos habitaran la región. El descubrimiento de los restos fósiles de miles de ejemplares de Oreodonte en las Badlands de White River, en los lechos de Oreodon de Nebraska y en otras localidades del oeste norteamericano, podrían indicar diversos eventos de muertes masivas, lo cual sugeriría que una buena parte de estos animales habrían vivido en manadas como otros muchos artiodáctilos actuales, un comportamiento que también debió contribuir al éxito de estos animales aumentando su capacidad de supervivencia. Por otra parte, es difícil explicar por qué unos animales tan abundantes y bien adaptados desaparecieron sin dejar descendencia, aunque lo cierto es que la estructura de las patas y dientes de los oreodontos resultaban ser tan primitivas que ya se habían vuelto obsoletas cuando llegaron a sus territorios los nuevos grupos de herbívoros más avanzados procedentes de Eurasia, lo cual ocasionó una gran desventaja competitiva que bien pudo haber sido la causa de que se extinguieran.

			Los oreodontes no destacaron por su tamaño seguramente porque eran rumiantes. A pesar de la exitosa diversificación evolutiva de estos artiodáctilos ninguno de ellos alcanzó el centenar de kilogramos de masa y aunque algún género creció hasta el tamaño de una vaca mediana no se puede considerar que fueran unos mamíferos realmente gigantes. He incluido en nuestro análisis a los mericoidodontos por tratarse de uno de los linajes que participaron en los recambios de las faunísticos de mamíferos acontecidos desde finales del Paleógeno hasta inicios del Neógeno y que incluyeron la desaparición de enormes mamíferos que como los brontoterios habían persistido durante millones de años. Estos animales ocuparon el espacio ecológico de mamíferos de mayor tamaño gracias a innovaciones morfológicas y fisiológicas (principalmente alimentarias) que les permitieron adaptarse a los profundos cambios en la vegetación y el clima que se inició a mediados del Eoceno y culminó con la llegada del Mioceno. Otra clave fundamental para el éxito que alcanzó el linaje de los oreodontos fue su capacidad para diversificarse y adaptarse a diversos tipos de hábitats284. De todas formas, las adaptaciones alimentarias jugaron un papel fundamental en el éxito evolutivo de otros muchos taxones de artiodáctilos. 

			Aunque desde mediados del Eoceno hasta finales del Oligoceno la diversificación de los artiodáctilos fue muy amplia, solo en algunos linajes hubo taxones que alcanzaron tamaños destacables, convirtiéndose curiosamente en el germen evolutivo de varios grupos de mamíferos que posteriormente incluirían muchos representantes de enorme tamaño, entre los que están los artiodáctilos de la extinta familia entelodóntidos y los actuales hipopótamos, así como los miembros del orden cetáceos285.

			***

			Durante el Eoceno temprano los artiodáctilos fueron criaturas delgadas y pequeñas parecidas a pequeños ciervos, que por lo general no superaban el tamaño de una liebre. Habría que esperar al Eoceno medio para encontrar artiodáctilos de mayor envergadura corporal, los mericoidodontos, que como hemos visto, y a pesar de su abundancia, raramente superaron el tamaño de una oveja o un pequeño cerdo. Pero lo cierto es que entre los primeros artiodáctilos del Eoceno sí que hubo algunos taxones «más grandes» y pertenecen a la familia eloiidos (Helohyidae).

			Los eloiidos forman un grupo de artiodáctilos primitivos típicos de la segunda mitad del Eoceno286 del norte América y Asia, que por lo general eran de tamaño no muy grande. Curiosamente, los colmillos de los eloiidos les confieren cierto parecido con pequeños cerdos de complexión esbelta y les han considerado próximos al origen de unos animales similares a hipopótamos llamados antracotéridos, aunque actualmente son clasificados como parientes de la familia dicobúnidos (Dichobunidae), unos animales de tamaño mucho menor. También se ha apuntado la posibilidad de que Achaenodon, un género de eloiido gigante muy especializado, podría ser uno de los representantes basales del grupo Cetancodontamorpha.
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			Figura 73. Reconstrucción del aspecto en vida de Achaenodon robustus. Obra del autor (2022).

			Descrito por primera vez por Edward Drinker Cope en 1893, Achaenodon es conocido principalmente a partir de restos fósiles del Eoceno Medio de Wyoming. La especie Achaenodon robustus (figura 73) fue uno de los primeros artiodáctilos realmente grandes, con unos dos metros de largo y un peso que alcanzó entre 200 y 300 kg, cuyos restos fósiles aparecen en Norteamérica desde el Eoceno medio al tardío, una época en la cual se produjo una cierta apertura de los bosques que permitió que evolucionaran mamíferos ramoneadores de mayor tamaño y, aunque pudo ser en parte omnívoro, lo más probable es que Achaenodon fuera principalmente ramoneador.

			Achaenodon tenía un hocico muy corto y robusto y un cráneo grande y ancho, cuya estructura indica que su musculatura mandibular debió ser muy poderosa. Sus caninos eran grandes en forma de colmillos curvados que probablemente usó para defenderse y sus dientes poscaninos tenían cúspides cónicas y un esmalte muy grueso. Las extremidades traseras eran un poco más largas que las anteriores, los metacarpianos no fusionados y la mano se completaba con cuatro dedos, unas características que junto a las anteriores debieron dar al Achaenodon cierto parecido con un jabalí gigante. Las afinidades evolutivas de estos animales no están claras, pero debido a las similitudes en sus dientes y principalmente por su gran tamaño, sería clasificado durante mucho tiempo junto a los entelodóntidos287 aparecidos posteriormente. Aunque los entelodóntidos y Achaenodon se parecieran a los cerdos y fueran grandes, en realidad no eran parientes y la similitud entre ambos se debe principalmente a la convergencia evolutiva y al desarrollo de características propias de sus tamaños.

			Los eloiidos del Eoceno medio norteamericano incluyen a taxones de tamaños y morfologías muy diferentes, tales como Helohyus, Parahyus y Achaenodon. Algunos paleontólogos han planteado que Helohyus podría pertenecer a la más primitiva familia de los dicobúnidos y Achaenodon sería el miembro más antiguo de la familia entelodóntidos, pero estudios recientes confirman que  el pequeño Helohyus (del tamaño de una liebre) habría sido antepasado del más reciente Achaenodon. El gran tamaño de este animal debió convertirlo, sin duda alguna, en una presa difícil para los carnívoros de su entorno y de hecho fue el único artiodáctilo que formó parte de la megafauna del Eoceno, hasta que recientemente se descubrió otro eloiido considerablemente más grande al que se ha denominado Heliosus apophis288 (figura 74).
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			Figura 74. Reconstrucción del esqueleto de Heliosus apophis. En  blanco los restos fósiles disponibles. Modificado a partir de Burger & Jolley (2020).

			La mayoría de las veces no se dispone de esqueletos completos para calcular las masas corporales de los mamíferos extintos y los investigadores deben recurrir a diferentes ecuaciones para estimarlas partiendo de las medidas de los restos disponibles. Ya vimos con jiráfidos extintos que al estimar la masa corporal de un ungulado, según el método utilizado, los valores obtenidos suelen ser muy dispares. Esto sucede en el caso de Heliosus, en el cual al aplicar algunas de las referidas ecuaciones a las medidas del humero, las masas corporales estimadas van desde poco más de doscientos hasta 700 kg, unos valores que superan la media del tamaño corporal de los suidos actuales, aunque se conocen individuos presentes del género Sus que superan los 700 kg. Sin embargo, al estimar la masa de Heliosus a partir de medidas dentales los valores que se obtienen no llegan a 70 kg, lo que probablemente suceda porque las medidas dentales de los eloiidos quizás sean relativamente más pequeñas en comparación con su masa corporal que en el caso de otros ungulados.

			Los restos fósiles de Heliosus fueron descubiertos en los estratos del Eoceno medio de la Formación Washakie (cuenca de Washakie al suroeste de Wyoming) y al compararlo con los pequeños artiodáctilos que existieron en la primera mitad del Eoceno se aprecia una brecha de tamaño considerable que indica un rápido aumento de la masa corporal de los artiodáctilos hace poco más de cuarenta y seis Ma. Además Heliosus proporciona un vínculo entre Helohyus y Achaenodon, porque su situación estratigráfica, tamaño y morfología están entre las de ambos.

			Resulta interesante que después de que se extinguieran los grandes eloiidos, sin dejar descendientes, realmente no existiese ningún otro artiodáctilo de gran tamaño hasta al menos cinco Ma después, cuando apareció el gigantesco Archaeotherium. Este animal, de casi 2 metros de largo y hasta más de 200 kg, era un artiodáctilo perteneciente a la familia entelodontos, un nuevo grupo de grandes mamíferos que fueron característicos de la primera parte del Neógeno de Norteamérica y Eurasia, entre el Eoceno final y el Mioceno inicial, hasta hace unos 19 Ma. Trataré de ellos más adelante.

			Los protagonistas del cambio

			Agate Fossil Beds constituye un extenso afloramiento geológico formado en los inicios del Mioceno y situado en un paraje natural del estado norteamericano de Nebraska. Allí, en los acantilados del valle del río Niobrara, la erosión ha dejado al descubierto una enorme cantidad de huesos fósiles que convierten al lugar en una de las localizaciones paleontológicas de mamíferos del Mioceno más completas y mejor conservadas del mundo. Aquellas tierras formaban parte del Agate Springs Ranch, una propiedad comprada por James y Kate Cook en 1887, en cuyas colinas se encuentra la cantera Agate Spring Fossil Quarry. Hacía cientos de años que los nativos americanos del pueblo Lakota (de la tribu Sioux) conocían la existencia de huesos fosilizados en los sedimentos de Agate, pero cuando los Cook descubrieron muchos huesos pequeños y fragmentos en un estrato del talud de la cantera pensaron que habían encontrado un lugar utilizado por los nativos como cementerio donde enterraban a los guerreros junto con sus caballos. No fue hasta el verano de 1904 cuando Harold J. Cook, el hijo de James, llevó hasta el lugar al paleontólogo Olaf A. Peterson, del Carnegie Museum de Pittsburg, el cual hizo una investigación preliminar y dirigió varios trabajos de excavación ese mismo año, descubriendo que aquel depósito contenía una gran cantidad de fragmentos de huesos desgastados por el la acción de alguna corriente de agua o, más probablemente, por la acción de las olas que golpeaban la orilla de un lago. Desde 1904 hasta 1923 varios grupos del Carnegie Museum, el ANHM de Nueva York y la Universidad de Yale realizaron numerosas campañas de campo en las cuales los paleontólogos excavaron de manera sistemática los ricos yacimientos de Agate Fossil Beds, compitiendo por recolectar los mejores especímenes fósiles de mamíferos del Mioceno. Hoy día aquellos fósiles forman parte de las colecciones de muchos museos y en 1997 el gobierno estadounidense estableció el Agate Fossil Beds National Monunent.

			***

			De entre todos los hallazgos paleontológicos que se han realizado en los lechos de Agate hay uno que siempre me ha parecido especialmente llamativo y que curiosamente no se trata de ningún hueso fosilizado, sino de unas estructuras sedimentarias helicoidales de diversos tamaños pero que pueden superar los dos metros de altura y que están formadas por materiales más consolidados que los de la matriz que las rodea. Actualmente se sabe que tales estructuras se formaron como resultado de la compactación de los sedimentos que rellenaron unas madrigueras que fueron cavadas en el Mioceno temprano (hace 22 Ma) por un tipo de animal cuyos restos fósiles han sido hallados en su interior, pero no fue esto lo que creyeron los investigadores cuando las estudiaron al principio.

			Todo comenzó en 1891, cuando el ganadero local Charles E. Holmes le mostró al geólogo Erwin H. Barbour de la Universidad de Nebraska algunas extrañas formaciones que aparecían enterradas en las tierras baldías del noroeste de este estado. Las llamaron coloquialmente sacacorchos del diablo por parecerse a gigantescos tornillos que penetraban varios metros por debajo de la superficie del terreno formando una espiral alargada de sedimentos endurecidos (figura 75). En 1892 Barbour les dio el nombre científico de Daimonelix y como por entonces los geólogos creían que en el Mioceno el área donde aparecían aquellas estructuras fue un gran lago de agua dulce (de hace unos 20 Ma), Barbour propuso que podría tratarse de restos fosilizados de esponjas gigantes dulceacuícolas289. Esta propuesta fue desechada después de que se demostrara que los depósitos que contenían Daimonelix no eran de un lago, sino que estaban asociados con pastizales semiáridos, planteándose entonces la posibilidad de que aquellos fósiles helicoidales podrían haberse formado al rellenarse de sedimentos el espacio dejado por las raíces entrelazadas de alguna planta después de pudrirse. En 1893, Theodor Fuchs y Edward Drinker Cope, sugirieron de manera independiente, que los Daimonelix eran las madrigueras fosilizadas de algún mamífero cavador del Mioceno que aún no se había encontrado, quizás un roedor, aunque los candidatos no tardaron en surgir.
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			Figura 75. Daimonelix. Fotografías de las excavaciones de Erwin H. Barbour, tomadas en la década de 1890.
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			Figura 76. Ceratogaulus. Fragmento de pintura al óleo realizada por el autor (2005).

			En 1902, basándose en un cráneo hallado cuatro años antes en Colorado, el paleontólogo William D. Matthew describió un nuevo género de roedor fósil del Mioceno290 al que denominó Ceratogaulus (= Epigaulus) rhinocerus291. Se trata del único roedor conocido que posee un par de cuernos cortos situados lateralmente sobre la parte posterior de sus huesos nasales y orientados verticalmente (figura 76). Estos roedores con cuernos y otros parientes carentes de ellos vivieron desde el Mioceno hasta el Plioceno integrando los milagaulidos (Mylagaulidae), una familia de roedores perteneciente al linaje de las ardillas. Las especies del género Ceratogaulus guardan cierto parecido con las marmotas y las ardillas terrestres, habitaron Norteamérica y pudieron alcanzar hasta 60 cm de largo, siendo los mamíferos con cuernos más pequeños que se conocen.

			Tras describirse el Ceratogaulus, algunos paleontólogos no tardaron mucho en sugerir que estos roedores pudieron ser los autores de los extraños Daimonelix, que habrían excavado valiéndose de sus cuernos para luego utilizarlos de madrigueras. Pero tras estudiar la forma y posición de los cuernos en el cráneo del roedor se llegó a la conclusión de que no habrían podido utilizarlos como herramientas para excavar porque el hocico del animal habría obstaculizado constantemente la labor, aunque sí que pudieron servir como armas defensivas. Lo más curioso del caso es que aunque nunca se ha llegado a documentar resto alguno de Ceratogaulus asociado directamente con los sacacorchos del diablo, recuerdo que la relación de estos extraños roedores con tales estructuras continuó apareciendo en la literatura divulgativa hasta la década de 1970292.

			En 1905, cuando Peterson excavó en los barrancos de Agate al noroeste de Nebraska, descubrió que en el interior de algunos Daimonelix aparecían huesos fosilizados de adultos y crías de roedores del género Palaeocastor293, unos pequeños castores terrestres que habitaron la región de las Grandes Llanuras de Norteamérica durante el Oligoceno tardío y el Mioceno. Sin embargo, no sería hasta 1977 cuando el paleontólogo Larry Martin confirmó que Palaeocastor había excavado los Daimonelix con sus dientes incisivos y garras (figura 77)294. Estas madrigueras poseen un montículo de entrada, un largo eje en espiral y un habitáculo inferior, y se interconectan con otras por pasajes laterales. Tras hallar unas doscientas madrigueras Martin consideró que se podría tratar de los restos de una extensa colonia subterránea y planteó que estas comunidades de castores debieron ocupar grandes extensiones de tierra, formando estructuras comparables a las que elaboran unos roedores actuales denominados perros de la pradera295.
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			Figura 77. Reconstrucción de los métodos de excavación utilizados por Palaeocastor fossor para excavar Daimonelix (a la izquierda). A: Cavando en espiral con los incisivos. B, C: Utilizando los pies para mover la tierra suelta en la madriguera. E: Utilizando de la cabeza para empujar los detritus raspados de la pared de la madriguera. Modificado a partir de Martin & Bennett (1977).

			Gracias a la gran cantidad de Daimonelix que se han estudiado, se sabe mucho sobre los primitivos castores que los excavaron y sobre su entorno. Al parecer estos animales se diferencian de los roedores excavadores actuales en que tenían menos crías e invertían más tiempo en cuidarlas296 y aunque sería una especulación plantear que Palaeocastor se comportó de forma similar a los perros de la pradera, lo cierto es que durante millones de años muchos linajes de roedores han adoptado estilos de vida similares en función de entornos medioambientales parecidos. La retorcida estructura de las madrigueras Daemonelix podría disuadir a depredadores como la comadreja primitiva Zodiolestes, cuyos restos fósiles se han hallado ocasionalmente en los Daemonelix, lo que indicaría que estos carnívoros habrían invadido las madrigueras —de manera similar a sus parientes actuales297— para dar caza a los Palaeocastor más débiles, heridos y jóvenes. Por otro lado, la disposición helicoidal de las galerías de las madrigueras habría limitado mucho la circulación de aire, por lo que pudo constituir una respuesta adaptativa que permitió a Palaeocastor vivir sin padecer el calor sofocante de un entorno tendente a presentar condiciones secas.

			La presencia de los Daemonelix en el Mioceno inicial de las badlands norteamericanas constituye un buen exponente de las condiciones ambientales que caracterizaron al nuevo mundo perdido en aquella extensa región y las tres especies de Palaeocastor no fueron los únicos roedores excavadores que habitaron allí. En las proximidades de los Daemonelix se han hallado a menudo los fósiles y las madrigueras de Gregorymys, un roedor semejante a una ardilla que probablemente también se especializo en la búsqueda de raíces, tubérculos y otros alimentos.

			Durante el Mioceno inicial, hace entre 25 y 20 Ma, conforme se expandían los pastizales por Norteamérica, las áreas boscosas iban siendo sustituidas por hábitats abiertos cuyas condiciones ambientales eran más secas. Como ya vimos en el caso de los rumiantes, en aquellos entornos ambientales la morfología y el comportamiento de numerosos taxones de mamíferos, como el propio Palaeocastor, evolucionaron para adaptarse a las nuevas condiciones y para alimentarse de la nueva vegetación. Es un hecho que había mamíferos extraños por todas partes, no solo viviendo bajo tierra.

			***

			De los mamíferos hallados en los lechos fosilíferos del Mioceno inicial de Agate, el roedor Palaeocastor no fue el único que cavó madrigueras para guarecerse de las condiciones del entorno ambiental. En las últimas décadas los paleontólogos de la Universidad de Nebraska han hallado allí numerosas madrigueras que contienen huesos fósiles de carnívoros y de sus presas298, los cuales aportan la evidencia más antigua de guaridas de carnívoros (de 22 a 23 Ma). Los huesos indican que las guaridas fueron ocupadas por seis taxones de carnívoros: los anficiónidos de mediano tamaño Daphoenodon superbus299 y Delotrochanter oryktes; el pequeño mustélido Promartes olcotti y Megalictis ferox, el mustélido más grande que ha existido; y los géneros de pequeños cánidos Cormocyon y Phlaocyon. Los restos identificados de las presas de mayor tamaño corresponden a: ejemplares juveniles y adultos del oreodonto Merychyus (los más abundantes); el pequeño camélido de patas largas Stenomylus y el camélido semejante a una jirafa Oxydactylus (ambos menos abundantes que los anteriores); y finalmente algunos restos de un joven rinoceronte cursorial Menoceras300.

			Entre los fósiles pertenecientes a mamíferos de mayor tamaño hallados en los lechos fosilíferos de Agate están los de Moropus, un gran calicoterio ramoneador provisto de garras, y los de Daeodon (=Dinohyus), un enorme entelodonte omnívoro del tamaño de un bisonte. 

			El abundante registro fósil de mamíferos del Agate Fossil Beds ha preservado la amplia variedad de mamíferos que habitaron la región a inicios del Mioceno y proporciona un panorama muy completo de los taxones que integraron las faunas de Norteamérica en aquella época. Todos estos taxones del Mioceno inicial norteamericano, junto a otros que iremos viendo, serán el punto de partida para tratar sobre algunos de los grupos de mamíferos terrestres que incluyeron a varios de los taxones más grandes y extraños del Neógeno y que constatan los enormes cambios que se produjeron en las faunas durante esta parte del Cenozoico.

			Las características de los taxones de mamíferos hallados en los depósitos de comienzos del Mioceno comparadas con las de finales del Paleógeno muestran una reducción en el promedio de los valores de masa corporal de las asociaciones de mamíferos. Esto se debió en gran medida a que al comienzo del Neógeno se inició una progresiva desaparición de muchas de las especies que habían alcanzado un mayor tamaño durante el Paleógeno, tales como los uintaterios, los brontoterios y los indricoterios. Estos gigantes fueron progresivamente sustituidos en sus hábitats por otros taxones de menor masa corporal, pero mejor adaptados a los cambios acontecidos en la vegetación y el clima. Posteriormente, dentro de los conjuntos faunísticos de mamíferos aparecerían taxones de un tamaño cada vez mayor — especialmente los proboscídeos— ocasionando que el promedio de los valores de masa corporal fuese aumentando nuevamente.

			El extraño animal que engañó a Cuvier

			Ya hemos descrito a grandes mamíferos herbívoros que estaban dotados de garras en sus patas, como es el caso de los perezosos terrestres, pero aunque los calicoterios tuvieran garras, no cabe duda de que su existencia constituye una rareza tanto en los mamíferos perisodáctilos como artiodáctilos. Curiosamente, durante el Eoceno también hubo artiodáctilos con garras representados por los agriocoeridos (Agriochoeridae). Esta familia de oreodontes vivió al final del Eoceno inicial e incluyó seis géneros que posteriormente quedaron reducidos a solo uno, Agriochoerus, un extraño herbívoro dotado de garras cuyos últimos restos aparecen en los depósitos fosilíferos del Parque Nacional de las Badlands, en Dakota del Sur301.

			Los agriocoeridos se caracterizan por retener caracteres anatómicos primitivos que aparecen en oreodontes más tempranos y por haber desarrollado atributos derivados totalmente nuevos, tales como los premolares molariformes y las falanges unguales con garras que raras veces han desarrollado los artiodáctilos302. La dentición de Agriochoerus sugiere que era ramoneador y aunque no tiene descendientes vivos ni análogos morfológicos, tanto sus garras como la morfología de sus extremidades —parecida a la de los actuales canguros arborícolas—, apuntan a que se trató de un animal que habitaba árboles. Además, los datos que aportan los estratos en que aparecen fósiles de Agriochoerus sugieren que prefirió habitar en bosques de galería, aunque también en bosques de sabana. Sin duda una característica tan peculiar como las garras debieron conferir a estos animales un aspecto extraño, que lo habría sido aún más si hubiesen tenido un gran tamaño, pero los cálculos realizados indican que su masa corporal apenas habría superado los 80 kilogramos (figura 78). Pero, como veremos a continuación, sí que existieron grandes mamíferos herbívoros que tuvieron garras: los calicoterios. A pesar de ser perisodáctilos, estos animales no estaban tan bien adaptados a correr como los caballos y su modo de locomoción les permitió aumentar su talla hasta dar lugar a formas gigantescas que vivieron desde el Mioceno hasta el Pleistoceno.
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			Figura 78. Reconstrucción del aspecto en vida de Agriochoerus. Dibujo de R. B. Horsfall (1913).

			***

			Imaginen a un mamífero herbívoro de gran tamaño con una cabeza y un cuello que recuerdan vagamente a un caballo, pero cuyo cuerpo es más parecido al de un rinoceronte. Un animal con unas patas anteriores sensiblemente más largas que las posteriores, pero, sobre todo, dotado de unas peculiares garras bifurcadas en las falanges distales de sus extremidades. Pues bien, esos animales de aspecto un tanto estrafalario existieron y forman la familia calicotéridos (Chalicotheriidae), unos perisodáctilos cuyos restos fósiles llegaron a confundir a muchos de los grandes paleontólogos del siglo XIX, entre los cuales se encuentra el mismísimo George Cuvier.

			Los restos fragmentarios de los calicoterios se encontraron por primera vez en Alemania y Francia, más tarde en Grecia y, finalmente, en Asia y Norteamérica. Hace poco más de un siglo el paleontólogo norteamericano Henry Fairfield Osborn escribió que la historia del descubrimiento de estos extraños mamíferos ilustra de una forma única el camino incierto seguido por la paleontología de vertebrados a lo largo del siglo XIX303. La primera referencia a uno de estos fósiles se debe al ilustre anatomista francés Georges Cuvier304, que describió el molde de un hueso con forma de garra hallado en 1825 en los depósitos del Mioceno superior de Eppelsheim (Alemania). El hueso era una falange distal (ungual) con una profunda hendidura que para Cuvier pertenecería sin duda a un mamífero del orden edentados (el de los perezosos gigantes) y de acuerdo con las analogía que presentaba con formas recientes lo llamó «pangolín gigantesco», para el que Édouard Lartet estableció posteriormente el género Macrotherium305. Unos años después, en 1833, el naturalista alemán Johann Jakob von Kaup306 encontró en los mismos lechos de Eppelsheim unos molares superiores aislados que en ciertos aspectos eran similares a los de un rinoceronte y a partir de ellos estableció el nuevo género Chalicotherium307.

			Las afinidades diferentes sugeridas para unas falanges y unos dientes, que luego resultaron pertenecer al mismo animal, originaron una confusión que persistiría durante más de medio siglo. Los anatomistas comparados seguidores de Cuvier aceptaron que los huesos de las extremidades de estos animales y de otros afines pertenecían a Edentados, mientras que los huesos de sus cráneos eran de ungulados, de manera que allí donde los encontraban los atribuían a géneros y órdenes distintos.

			A finales de la década de 1880, el paleontólogo francés Henri Filhol comenzó a sospechar que se había cometido un error al disociar las dos formas, ya que habiéndose encontrado bastantes huesos de las patas de Macrotherium y dientes de Chalicotherium, era muy extraño que nadie anunciara el descubrimiento de fósiles de los pies de este último, ni de la cabeza del primero, un hecho que era aún más curioso porque los restos de los dos géneros solían aparecer asociados en el mismo estrato. La sospecha de Filhol se confirmó como cierta en 1888, tras descubrirse en Sansan el esqueleto aplastado de un espécimen completamente aislado de los demás materiales, cuyas extremidades eran atribuibles a Macrotherium y el cráneo a Chalicotherium, de manera que no quedaba ninguna duda de que pertenecían al mismo animal. Este descubrimiento y otros semejantes realizados con posterioridad, llevó a los paleontólogos a la conclusión de que las cabezas y los pies divididos durante tanto tiempo por los sistemas de clasificación utilizados por entonces, pertenecían en realidad a los mismos tipos de animales: los calicoterios. Por otro lado, hasta entonces a Chalicotherium solo se le conocía por su dentición y se consideraba un ungulado perisodáctilo, pero sus pies, con la forma de los de edentados, planteaban que quizás no lo fuese realmente y E. D. Cope no tardó en proponer un nuevo orden para incluirlo, al que denominó Ancylopoda.

			En 1898 el profesor Osborn sugirió subdividir los perisodáctilos en cinco superfamilias y propuso entre ellas Chalicotheroidea. Como ya vimos, entre los mamíferos presentes en los lechos sedimentarios de Agate se encuentra un género de calicoterio denominado Moropus, cuyos restos fósiles fueron recuperados en gran cantidad a principios del siglo pasado en las expediciones del Carnegie Museum, permitiendo reconstruir el esqueleto completo de un espécimen del animal (figura 79). Olaf Peterson, que como ya sabemos excavó en Agate, consideraba que Moropus poseía esencialmente la estructura de un perisodáctilo, excepto por sus extraños pies unguiculados308.

			***

			Al comparar a los calicoterios con los demás perisodáctilos encontramos que su morfología se aparta bastante de la de los restantes integrantes del orden y que la mayoría de ellos tienen gran tamaño. Actualmente, los calicotéridos (Chalicotheriidae) se consideran una familia del orden perisodáctilos, pertenecientes al suborden de los ceratomorfos y, por lo tanto, relacionados con los brontoterios. Los calicoterios se originaron en el Eoceno superior (hace 45 Ma), probablemente a partir de taxones como Eotitanops, estando representados al principio por animales pequeños de bosque semejantes a los primeros caballos Hyracotherium. Durante el Oligoceno alcanzaron el tamaño de un caballo y al final del periodo evolucionaron en dos subfamilias, calicoterinos (Chalicotheriinae) y esquizoterinos (Schizotheriinae). La carencia de dientes frontales en la mandíbula superior y el poco desgaste de sus dientes posteriores indican que los calicoterios fueron seguramente ramoneadores selectivos, que probablemente usaron sus garras para derribar ramas y alimentarse de hojas y frutos. 
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			Figura 79. Arriba: antiguo montaje del esqueleto de Moropus elatus. American Museum of Natural History, New York. En  blanco los restos fósiles disponibles. Abajo: primera restauración completa de Moropus. Colecciones de Charles H. Morrill, Museo Estatal de Nebraska. (2020)309.

			Los calicoterinos presentan una serie de características únicas para ungulados, presentando extremidades anteriores muy largas y las traseras cortas, así como unas largas garras curvadas y unos nudillos preparados para caminar sobre ellos, de forma parecida a como hacen los osos hormigueros gigantes o algunos primates. Por otro lado, los esquizoterinos mantuvieron una morfología básicamente similar a la de otros perisodáctilos y los sedimentos donde aparecen sus fósiles indican que vivieron en una gama de entornos boscosos más amplia que los calicoterinos, lo cual podría explicar su distribución es más amplia. El esquizoterino más conocido es el ya mencionado Moropus, del Mioceno norteamericano (vivió entre 26 y 15 Ma).

			Después de extenderse por todos los continentes (menos Sudamérica, Australia y la Antártida), los calicoterios se convirtieron en los grandes herbívoros que fueron dominantes en Norteamérica y Europa hasta mediados del Mioceno. Cabe mencionar que los calicoterios no son los únicos mamíferos herbívoros que poseen garras, dándose un notable caso de convergencia evolutiva en el caso de Homalodotherium310, otro herbívoro del orden notoungulados (Notoungulata) que habitó en Sudamérica hace unos veinte Ma (Mioceno Inferior). A lo largo de la segunda mitad del Mioceno el lugar de los calicoterios fue progresivamente ocupado por los proboscidios y desde el Mioceno final y durante todo el Plioceno, el gran tamaño y las enormes garras que hasta entonces habían servido a los calicoterios para defenderse de los depredadores antiguos, se volvieron ineficaces contra las manadas de los nuevos carnívoros que ocuparon los ecosistemas. Los últimos calicoterios vivieron en el Este de Asia y en el África Central en el Pleistoceno y en la extinción definitiva del grupo seguramente influyeron los cambios climáticos causados por las glaciaciones.

			Como dato curioso y para finalizar este apartado mencionaré una anécdota relacionada con los calicoterios que protagonizó el famoso paleoantropólogo Louis S. Leakey. Este investigador había recolectado fósiles de calicoterio asociados a los de antiguos homininos en algunos enclaves de África oriental y conocía las leyendas que circulaban por la región sobre la existencia de un extraño animal conocido como «oso nandi», cuyo aspecto sería similar a un calicoterio. En 1935, influido probablemente por todo esto, Leakey escribió en una popular revista británica un artículo sobre la posibilidad de que algunos calicoterios hubiesen vivido hasta épocas recientes311. No sería oportuno entrar aquí en las explicaciones dadas por los criptozoólogos312, pero lo cierto es que lo de Leakey con el calicoterio no ha sido el único caso en que un investigador de renombre se ha pronunciado sobre este tipo de asuntos. En 1936, esta vez en una revista científica313, el renombrado paleontólogo Edwin H. Colbert publicó un artículo sobre la posibilidad de que un jiráfido prehistórico denominado Sivatherium pudiese haber existido en épocas históricas y para apoyar su propuesta mostró una estatuilla hallada en las excavaciones arqueológicas de Kish (Iraq) datada en 3500 a. C.

			Los cerdos del infierno

			Si bien en su momento el Baluchitherium me llamó la atención por su exagerado tamaño, la primera vez que vi la reconstrucción de un entelodonto lo que más me impresionó fue su aspecto. Imaginen un animal que se parece a un jabalí pero del tamaño de un bisonte, con una cabeza enorme y unos colmillos afilados, un ser de aspecto aterrador que sin duda lo sería aún más si nos dijeran que es carnívoro. Recuerdo la primera vez que vi representado a uno de esos animales. Creo que era la imagen de un Daeodon, aunque figuraba como Dinohyus y aparecía en un cromo de un álbum dedicado a la «vida prehistórica». Sin duda, el autor de aquella reconstrucción había logrado representar un ser que a todas luces recordaba a un enorme jabalí, pero que al ser observado con más atención se podía apreciar las llamativas protuberancias que sobresalían de su cráneo y de su mandíbula, así como su hocico alargado con una gran boca rasgada claramente diferentes a la de un suido314.

			El primer fósil de un animal de este tipo fue un fragmento de cráneo hallado en las Badlands de Nebraska por el hijo de Joseph Culbertson315 y presentado por este en la Academia de Ciencias Naturales de Filadelfia en 1850, en cuya revista316 Joseph Leidy publicó su descripción y estableció la especie Archaeotherium mortoni317, en honor a su amigo el Dr. Samuel George Morton, presidente por entonces de la institución. Pero lo que el paleontólogo norteamericano no se podía imaginar era el aspecto tan sorprendente que tenía el animal al que pertenecía aquel fósil. Leidy asigno el animal a la familia Entelodontidae318 y aunque años después se utilizaron Entelodon y Elotherium como sinónimos de Archaeotherium, actualmente se conserva su denominación original (figura 80).

			El aspecto tan terrible de estos gigantescos animales y el hecho de que recuerden a los jabalíes ha ocasionado que los apodasen cerdos del infierno y aunque se ha calculado que su cerebro era del tamaño de una naranja es indudable que sabían bien cómo y dónde clavar sus dientes. Los restos fósiles de la extinta familia entelodóntidos (Entelodontidae) aparecen en los depósitos geológicos desde el Eoceno medio hasta el Mioceno inicial en América del Norte, Europa y Asia (hace entre 45 y 25 Ma). La semejanza que muestran los entelodóntidos con los jabalíes y sus parientes es solo producto de una evolución convergente y debido a ella durante mucho tiempo fueron incluidos en los Suiformes. Actualmente se considera que filogenéticamente estos grandes animales están más cerca de las ballenas e hipopótamos que a los cerdos319. Por otro lado, como señalamos al tratar de Andrewsarchus, a pesar de que los entelodóntidos seguramente comieron carne no forman parte del orden de los Carnívoros, sino que son unos artiodáctilos primitivos.
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			Figura 80. Cráneo parcial y fragmento de cráneo tipo de Archaeotherium mortoni. De Leidy (1853)320.

			Lo cierto es que a parte de su relativa apariencia suiforme, si pudiéramos ver un entelodonte vivo nos parecería un animal extraño, por no decir un monstruo, y por ello su aspecto merece ser tratado con cierto detalle. El cuerpo de estos animales es voluminoso, dotado de un cuello robusto y corto que en las especies más grandes termina en una joroba parecida a la del bisonte. Esta elevación es debida al desarrollo exagerado que presentan las espinas neurales de las vértebras torácicas con el fin de dotar de anclaje a los grandes músculos y ligamentos que soportan el peso de la enorme cabeza y de proporcionarle la fuerza necesaria para reducir y transportar a sus presas.

			El cráneo de los entelodóntidos es muy grande en proporción al cuerpo (de un cuarto a un tercio de su longitud según la especie) y se ensancha drásticamente detrás de los ojos debido a los enormes arcos cigomáticos y al gran desarrollo de las crestas sagitales, lo cual indica que estos animales poseían músculos mandibulares enormes capaces de trasmitir una tremenda fuerza de mordida y pudiendo además abrir sus alargadas mandíbulas de una manera exagerada (hasta 150º) gracias a una articulación orientada hacia atrás. Esta capacidad quizás les sirviese para intimidar a sus adversarios exhibiendo los grandes caninos como hacen los hipopótamos.

			Las extremidades anteriores de los entelodóntidos suelen ser más largas y robustas que las posteriores, situando el centro de gravedad sobre los hombros y dotándolos de una proporción corporal que recuerda a la de las hienas y que se asocia con la capacidad de viajar grandes distancias transportando restos de cadáveres voluminosos. Por otra parte, las patas de estos animales son largas y delgadas con dos dedos tocando el suelo y otros dos vestigiales que se asemejan a las de otros artiodáctilos con pezuñas hendidas, lo que les capacitaría para la carrera en campo abierto y, probablemente, para viajar a velocidades moderadas y sostenidas durante períodos prolongados de tiempo.

			Pero de todas las peculiaridades anatómicas de los entelodontos quizás la más singular sea la presencia de unas protuberancias pronunciadas que sobresalen de sus enormes cabezas y que recuerdan a las que tienen algunos suidos actuales, tales como los facóqueros y potamoqueros africanos321. El cráneo de los entelodontos se ensancha lateralmente debido a unos prominentes crecimientos óseos en forma de ala que nacen en los arcos cigomáticos y presentan dos pares de protuberancias nudosas debajo de la mandíbula inferior. Todas estas estructuras seguramente estaban cubiertas por una piel muy gruesa que protegería las partes vitales de la cabeza de las heridas por mordedura durante las peleas con otros individuos de su especie. El hecho de que en algunos especímenes adultos de ciertas especies las protuberancias fueran más grandes que en otros, junto al hecho de que en algunos entelodontos se hallan encontrado lesiones faciales y torácicas atribuidas a agresiones intraespecie, hace que algunos paleontólogos consideren la posibilidad de que los tamaños de las protuberancias —como sucede en otros artiodáctilos— hubiesen constituido atributos que ostentaban los machos cuando competían por las hembras, sirviéndoles también para proteger los ojos y la garganta durante los combates con otros machos (figura 81).
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			Figura 81. Entelodóntido. Obra del autor (2022)
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			Figura 82. Restauración de Archaeotherium comiendo raíces, por Robert Bruce Horsfall, 1913.

			Los entelodontes tuvieron un juego completo de dientes cuyo patrón de desgaste se parece en algunos aspectos al de los carnívoros modernos, aunque sus dientes frontales entrelazados y extremadamente gastados indican que los utilizarían para cortar pasto y otros vegetales fibrosos (figura 82). Por otro lado, el desgaste de los premolares se parece al de las hienas sugiriendo cierta especialización para comer huesos, mientras que sus molares aplastantes les habrían permitido procesar gran variedad de alimentos. Se cree que los entelodontos vivieron en bosques y llanuras y todas sus características dentales indican que su dieta fue omnívora, similar a la de los cerdos actuales y probablemente oportunista en función de los recursos disponibles, comiendo todo tipo de alimentos de origen vegetal, carroña y pequeños animales.

			Desde que se descubrieron los primeros entelodontos, hace más de un siglo, existe un debate sobre hasta qué punto fueron auténticos depredadores y no meros consumidores oportunistas de carne. En la parte anterior del cráneo de los entelodontos —como sucede en el de Andrewsarchus— se aprecia una curiosa expansión semicircular parecida a la de los hipopótamos y que como en ellos pudo servirles para mostrar sus dientes agresivamente, además de facilitarles el agarre de una posible presa. En este sentido, en los depósitos geológicos del Orellaniano322 de la Formación geológica White River (Wyoming) se descubrió una acumulación de esqueletos en diferentes grados de desarticulación que pertenecían al herbívoro Poebrotherium323. Casi setecientos huesos que presentan numerosas impresiones dentales y marcas de mordidas cuya distribución indica que no se debieron al carroñeo y cuyas características se ajustan a la dentición de un ejemplar de mediano tamaño del entelodonto Archeotherium. Esto indicaría que los entelodontos pudieron estar en la cúspide de los depredadores de América del Norte en el Oligoceno y el Mioceno Inferior, pudiendo incluso haber almacenado en un escondite los cadáveres de presas como Poebrotherium. Se ha especulado que pudieron correr detrás de animales relativamente grandes para cazarlos asestándoles un mordisco rápido en los elementos cervicales superiores de la parte posterior del cráneo. 

			Probablemente el entelodóntido que tuvo una distribución más amplia fue Entelodon324, un género de gran tamaño que vivió desde el Eoceno tardío hasta el Oligoceno temprano en Europa occidental, Kazajstán, China, Mongolia y Japón. Entelodon estaba estrechamente relacionado con Archaeotherium325 que vivió desde el Eoceno tardío al Oligoceno de Norteamérica (figura 82). Estos dos animales fueron seguramente unos formidables depredadores y carroñeros gracias a sus grandes cráneos, pero los de sus descendientes se hicieron aún mayores y de aspecto más extraño, en muchos casos con protuberancias aún más huesudas y ensanchadas en los pómulos, alrededor de los ojos y en la mandíbula inferior. Esta tendencia culminó con Daeodon, un entelodonte del tamaño de un rinoceronte que habitó Norteamérica desde el Oligoceno hasta el Mioceno inferior326. Los restos fósiles de este gigante se han hallado en los depósitos del Mioceno inferior (hace entre 19 y 21 Ma) en Agate (Nebraska). El género Daeodon fue nombrado en 1878 por Edward Drinker Cope que lo clasificó relacionándolo con Menodus (un perisodáctilo al que ya hice referencia), hasta que a principios del siglo pasado los restos fósiles de un animal muy similar y mucho más completo fueron hallados en los mismos depósitos geológicos, siendo reinterpretado327 como una nueva especie que se denominó Dinohyus hollandi, para posteriormente llamarse Daeodon hollandi (Figura 83). El paisaje donde vivió este animal era una llanura aluvial con estaciones húmedas y secas en la cual los abundantes fósiles que se han encontrado dan cuenta de la gran cantidad y variedad de mamíferos herbívoros y carnívoros que habitaron aquel entorno, pero la escasez de fósiles de Daeodon sugiere que estos animales no habrían formado grandes agrupaciones sociales.

			***

			Los entelodontos están especialmente bien representados en el registro fósil del oeste de América del Norte y de Europa occidental, pero también lo están en Asia. En este último continente aparece el representante de los entelodóntidos más antiguo y primitivo que se conoce, Eoentelodon, del Eoceno medio de Mongolia y el Eoceno superior de China, un animal del tamaño de un cerdo moderno, algo menor que su homólogo norteamericano Brachyhyops y relativamente pequeño en comparación con Entelodon. Los entelodóntidos persistieron en Asia hasta el Oligoceno tardío cuando estuvieron representados por los géneros Paraentelodon y Neoentelodon.
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			Figura 83. En 1929 el preparador del Museo Estatal Henry Reider termina de montar en Morrill Hall el esqueleto de Dinohyus hollandi Cope, 1878 (= Daeodon shoshonensis Peterson, 1905) hallado en los depósitos del Mioceno inferior de Agate Springs Fossil Quarry (Sioux County, western Nebraska, USA). Fotografía propiedad del University of Nebraska State Museum of Natural History, Lincoln, Nebraska.

			El primer hallazgo en Asia de un fósil de entelodonto se lo debemos una vez más a las expediciones asiáticas organizadas por el AMNH hace un siglo. Durante la realizada a Mongolia en 1922, en el camino de caravanas de Kalgan-Urga, cerca de Iren Dabasu, los paleontólogos encontraron muchos fósiles de mamíferos en las gravas de Houldjin. Aquella asociación de restos databa del Oligoceno inferior y entre ellos se encontraba un gran molar (el tercero superior derecho) que inicialmente se consideró perteneciente a un carnívoro. Pero en 1923, William Diller Matthew y Walter Granger lo atribuyeron a una especie nueva de ungulado a la que denominaron Entelodon dirus328. Debido al gran tamaño del espécimen lo compararon con Daeodon hollandi, un entelodonto gigante del Oligoceno norteamericano que por entonces era denominado Dinohyus hollandi.

			Entelodon dirus es la especie asiática más grande del género Entelodon y su presencia se ha constatado en los estratos del Eoceno tardío de China, Mongolia, Kazajstán y Japón, y en menor medida en los del Oligoceno temprano de Kazajstán y China. Pero sin duda el entelodonto asiático más grande fue Paraentelodon intermedium una gigantesca criatura del Oligoceno tardío de Kazajstán, Georgia y China, que, aunque se conoce principalmente por sus dientes y mandíbulas se calcula que tuvo un tamaño similar o mayor al del Daeodon norteamericano. Actualmente algunos investigadores consideran que Daeodon guarda mayor similitud morfológica con el Paraenteolodon de Asia que con los propios entelodóntidos norteamericanos que lo precedieron, como el Archaeotherium, lo cual podría evidenciar que Daeodon era descendiente de algún grupo de grandes entelodóntidos asiáticos que habían emigrado hacia Norteamérica durante el Oligoceno superior. Por otra parte, el hecho de las características de algunos especímenes de Archaeotherium manifiestan cierta reminiscencia con las que presentan tanto Paraentelodon como Daeodon plantea la posibilidad de que en realidad ambos géneros desciendan de un ancestro común norteamericano. 

			Dada la distribución espaciotemporal y la filogenia de los entelodontos, algunos autores plantean que surgieron durante el Eoceno medio en Asia, donde el registro conocido de estos animales sugiere que su diversidad permaneció baja durante la segunda mitad del Eoceno. A finales de este periodo emigró desde Asia a América del Norte, donde se hicieron bastante diversos y abundantes durante el Eoceno tardío y el Oligoceno temprano, disminuyendo a lo largo del Oligoceno hasta que al final del periodo una reentrada desde Asia dio lugar a los entelodontos gigantes del Mioceno temprano de América del Norte. Con posterioridad a su emigración a Norteamérica, los entelodontos asiáticos se desplazan a Europa a principios del Oligoceno, produciendo allí una diversificación modesta y relativamente corta. La familia persistió en Asia, América del Norte y Europa durante el Oligoceno, pero se extinguió en América del Norte y Europa a finales de ese periodo. Finalmente, volvieron a emigrar de Asia a América del Norte, conforme terminaba el Oligoceno, para dar lugar al género Daeodon, último miembro del grupo que vivió en el Mioceno temprano.

			Los cerdos y sus parientes

			Los suoideos (Suoidea) son una superfamilia de artiodáctilos (Cetartiodactyla) de la que forman parte el jabalí, su derivado, el cerdo doméstico, el pecarí, el facóquero y otros muchos taxones existentes y extintos329. La familia de suoideos más conocida es la de los suidos (Suidae), un grupo taxonómico muy diverso integrado por diecisiete especies que habitan en Eurasia y África, la mayoría de las cuales son omnívoras.

			En el Nuevo Mundo, los suoideos están representados por los pecaríes de la familia tayasuidos (Tayassuidae), unos animales que ocupan prácticamente el mismo nicho ecológico que sus parientes eurasiáticos y cuyo aspecto superficial es muy similar al de los suidos330, aunque ambas familias han estado separadas evolutivamente desde que se originaron en Asia a finales del Eoceno. A principios del Oligoceno los suidos se extendieron por Eurasia y nunca la abandonaron, mientras que los tayasuidos aparecieron por primera vez en Norteamérica hace 37 Ma. En el Mioceno tardío estos primitivos pecaríes dieron lugar a numerosos géneros que poseían en sus pómulos pestañas y crestas como las de los jabalíes, aunque ninguno de ellos alcanzó un tamaño destacable. La mayoría de estos tayasuidos desaparecieron de Norteamérica al terminar el Mioceno, dejando paso a los linajes que habitaron en el continente hasta el Holoceno, incluidos entre ellos a los que colonizaron Sudamérica, probablemente como parte los intercambios faunísticos que ocurrieron entre ambos continentes en el Plioceno a raíz del cierre del istmo de Panamá, un evento del que trataremos más adelante331. 

			Durante el Oligoceno, la presencia de los suidos en Eurasia fue escasa comparada con la de sus competidores antracoterios332, pero al inicio del Mioceno comenzaron a florecer en todo el Viejo Mundo, y hace unos diecisiete millones de años invadieron el continente africano tras cruzar el mar de Tethys, seguramente utilizando como puente las numerosas islas. De aquella época datan los suidos fósiles más antiguos de África representados por los géneros Kenyasus  (de Kenia) y Nguruwe  (de Namibia y Sudáfrica), dos animales relativamente pequeños, de hocico corto y apariencia primitiva similar a la de sus presuntos ancestros asiáticos. Aunque la genealogía de estos primeros suidos africanos es objeto de debate, lo cierto es que debieron evolucionar con bastante rapidez hasta convertirse en animales mucho más grandes y aparentes.

			Aunque la mayoría de los ejemplares del actual jabalí (Sus scrofa) pesan menos de 100 kg, algunas variedades alcanzan tamaños muchísimo mayor. Así, la subespecie de jabalí de los Cárpatos(Sus scrofa attila)333 es un verdadero gigante que con un peso aproximado de 350 kg y un diámetro craneal de 42 cm es mucho más grande que los jabalíes de Europa occidental, si exceptuamos una variedad que habita en Galicia (España) a la cual llaman vulgarmente «vakamulos» debido a que puede pesar hasta 180 kg. Según se ha investigado, la envergadura que alcanza este último animal se debería a las condiciones naturales del lugar, donde el alimento es abundante y además, pueden pasar años sin que se le de caza. Si esto es así, es posible que bajo determinadas condiciones ambientales hubieran evolucionado taxones de gran tamaño entre los antepasados de los suidos que vivieron a lo largo del Cenozoico.

			***

			Los suidos de la subfamilia tetraconodontinos (Tetraconodontinae) se caracterizan por poseer una dentición adaptada para triturar materiales duros tales como huesos o nueces. Durante el tránsito del Mioceno al Plioceno se produjo en África una gran radiación evolutiva de este grupo apareciendo entre otros el taxón Nyanzachoerus, un suido dotado de grandes protuberancias y pómulos ensanchados similares a los que ya hemos visto en entelodontes. Otro tetraconodontino africano emparentado con el anterior fue Notochoerus, considerado uno de los suidos más grandes de la historia, con ejemplares adultos que alzaban un peso de casi 450 kg y con machos dotados de las excrecencias craneales presentes en otros miembros de la subfamilia, así como de cuatro grandes colmillos superiores e inferiores apuntando hacia adelante y hacia los lados.
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			Figura 84. Silueta del actual facóquero Phacochoerus aethiopicus comparada con la del extinto Notochoerus eulius.

			En el Plioceno los tetraconodontinos fueron reemplazando en África por varios linajes modernos de la familia suidos, la mayoría de los cuales forman parte de la subfamilia suinos (Suinae)334. Así en África, durante el Plioceno y Pleistoceno, Nyanzachoerus fue reemplazado por Potamochoerus, Hylochoerus y Kolpochoerus, mientras que Notochoerus fue sustituido por Phacochoerus y Metridiochoerus. Algunas especies de los géneros Kolpochoerus y Metridiochoerus alcanzaron gran tamaño, siendo el último de ellos un auténtico gigante que superó el metro y medio de altura y varios cientos de kilogramos de peso, dotado de dos grandes pares de colmillos curvados hacia arriba y apuntando hacia los lados. Metridiochoerus es considerado un suido omnívoro, provisto de un solo molar alargado en cada mandíbula, con la corona alta y el esmalte plegado según un complejo patrón que denota cierto paralelismo con el desarrollado en los elefantes. Al final del Pleistoceno, esta variedad de facóqueros se extinguió, quedando solo el facóquero actual (Phacochoerus aethiopicus) (figura 84).

			Otro grupo de suidos del Mioceno de Eurasia y África, que incluye a taxones de aspecto peculiar y gran tamaño, es la subfamilia listriodontinos (Listriodontinae), de la que forman parte los kubanocoeros (Kubanochoerini), y los listriodontes (Listriodontini). Partiendo de las evidencias morfológicas y biogeográficas se ha propuesto que ambos grupos habrían evolucionado a partir de diferentes grupos ancestrales. Así, los kubanocoeros evolucionaron en África y luego se extendieron a Medio Oriente y Asia (no parece que llegasen nunca a Europa), mientras que los listriodontes evolucionaron en Eurasia (probablemente en Europa) y posteriormente se extendieron al continente africano después de desarrollar molares lofodontos335 adaptados para moler todo tipo de plantas, incluidas las hierbas.

			La principal tendencia evolutiva en los listriodontes fue el desarrollo de molares lofodontos e incisivos extremadamente anchos, y en esto la subfamilia convergió funcionalmente en los tapires, unos perisodáctilos folívoros. Por el contrario, los kubanocoeros conservaron una dentición bunodonta, que en la especie de mayor tamaño convergió hasta cierto punto con la de los proboscidios bunodontos.

			Por otra parte, los kubanocoeros del Mioceno medio son los únicos suidos que han desarrollado cuernos, algo realmente curioso dado que estos apéndices craneales en el hueso frontal —tan comunes en rumiantes— son raros en otras familias de artiodáctilos primitivos. En este sentido se especula que los cuernos de estos suidos pudieron tener la misma función que en los rumiantes, habiéndolos utilizado los machos en los enfrentamientos entre ellos. Los representantes del género Kubanochoerus fueron suidos de patas largas con unos pequeños cuernos óseos sobre las cejas y otro grande saliendo del centro de su frente, como el del mítico unicornio. La especie de mayor tamaño es Kubanochoerus gigas del Mioceno tardío de China, con una altura 1,2 metros y un peso probablemente cercano a los 500 Kg (Figura 85). Este animal pudo evolucionar a partir de un género africano que habría cruzado hacia Eurasia y que guardaría un parentesco cercano con los géneros africanos Libycochoerus y Megalochoerus, ambos también de cierto tamaño, hocico largo, cara estrecha y dientes característicos.
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			Figura 85. Kubanochoerus gigas. Obra del autor (2022).

			En cuanto al tamaño de los kubanocoeros, es llamativo que evolucionasen a partir de taxones de pequeño tamaño y en un periodo comprendido entre 20 Ma y 12 Ma fueran aumentando su tamaño corporal de manera regular y exagerada. En este sentido, el ya mencionado Kubanochoerus no fue la más grande, correspondiéndole el puesto a las especies del género Megalochoerus, unos suidos de patas largas que habitaron en África al final del Mioceno medio y que alcanzaron tamaños gigantescos. La especie M. khinzikebirus era tan grande como un hipopótamo y M. homungous es el suido más grande que se conoce, con la envergadura de un proboscídeo gonfoterio (figura 86). A diferencia de lo que sucedió con los kubanocoeros, los listriodontes comenzaron siendo unos suidos de tamaño mediano que como Listriodon apenas superaron al grande de un gran jabalí y lo mantuvieron prácticamente igual a lo largo de su historia, exceptuando el pequeño Lopholistriodon del Mioceno medio africano.
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			Figura 86. Megalochoerus homungous. Obra del autor (2022).

			A finales del Mioceno, los suidos estaban evolucionando rápidamente y no solo en Eurasia sino también en África. Me he centrado solo en algunas especies que evidentemente resultan sobresalientes por su tamaño y morfología, aunque hay tantas especies diferentes en los linajes de suidos extintos que sus fósiles se encuentran entre los mejores para la datación bioestratigráfica de depósitos fosilíferos del Viejo Mundo.

			***

			La morfología cráneo-mandibular y dental de los suidos omnívoros actuales muestran unas adaptaciones para poder procesar una amplia gama de alimentos. El hecho de que aparezcan morfologías similares en la mayoría de los suidos extintos hace que por analogía también se les pueda considerar omnívoros, aunque a lo largo de su evolución desarrollasen adaptaciones para mejorar sus capacidades herbívoras. En este sentido, los estudios realizados en suidos africanos336 permiten realizar interesantes reflexiones sobre las mencionadas adaptaciones a la herbivoría.

			Las observaciones realizadas indican que existen fuertes discrepancias entre los cambios que acontecieron en la morfología dental y los que se produjeron en las dietas de acuerdo con análisis isotópicos de los fósiles. Así, para comprender las adaptaciones herbívoras de los suidos africanos es necesario situar sus morfologías y dietas dentro de los contextos ecológico y fisiológico (sistema digestivo, tamaño corporal, etc.). Como vimos en el caso de los rumiantes, a lo largo de su evolución, los mamíferos herbívoros han desarrollado diferentes adaptaciones para obtener suficientes nutrientes a partir de los alimentos ingeridos y su digestión337. La investigación de las adaptaciones herbívoras se ha centrado principalmente en rumiantes y équidos, aunque también se han propuesto explicaciones para las de los suidos.

			Anteriores estudios de los terceros molares han mostrado que sus longitudes y alturas son indicadores comparables del grado de adaptación herbívora, aunque hay diversos factores que controlan la morfología funcional de ambas variables. También parece probable que el alargamiento de tales molares guarde relación con la eficacia masticatoria, ya que al multiplicar el número de puntos de masticación se produce una mejora el procesado de los alimentos de pequeño tamaño, lo cual aporta una ventaja en el caso de los suidos herbívoros que los consumen.

			Las investigaciones del comportamiento y la ecología de diversos suidos africanos actuales, como el facóquero, indica que con frecuencia comen fragmentos diminutos de hierba en terrenos donde otros ungulados no se alimentan porque los pastos son muy cortos. Esto también se aprecia en los jabalíes actuales y por analogía, seguramente, en muchos de los suidos herbívoros extintos, cuyos de terceros molares parecen estar especializados en procesar alimentos muy pequeños ingeridos en pequeños bocados.

			A pesar de que la dieta de los jabalíes se compone casi exclusivamente de pastos, el sistema digestivo de los suidos no posee ninguna adaptación especializada para hacer frente a la materia vegetal y especialmente a las gramíneas338. El estómago de los suidos herbívoros solo posee una cámara, no rumian y no tienen un ciego agrandado, una serie de limitaciones en sus capacidades para digerir la materia vegetal que hacen necesario reducir al máximo el tamaño de las partículas vegetales que ingresan al estómago. Para ello, los suidos seleccionan hierba pequeña y tierna que luego en la boca reducen a diminutas partículas digeribles antes de tragarla, solventando así la incapacidad para rumiar y la falta de un estómago de fermentación con múltiples cámaras. En ese sentido, los équidos y bóvidos están menos limitados en los tipos de vegetación de los que pueden alimentarse, centrándose más en la digestión posterior a la deglución.

			En los suidos africanos el alargamiento y aumento de altura de los terceros molares pueden considerarse adaptaciones para procesar eficientemente pequeños bocados de pequeños alimentos antes de la digestión, para hacer frente al fuerte desgaste que causa la abrasividad de las gramíneas y el contacto entre los dientes durante la masticación especializada de reducidos bocados de alimentos pequeños. Si se confirma este escenario y los suidos extintos prefirieron los pastos y las hierbas tiernas y cortas, en la región africana donde habitaron los taxones estudiados es posible que se alimentasen ampliamente de plantas herbáceas C3, mientras que los pastos C4 eran consumidos por algunos bóvidos.

			Los investigadores han interpretado las diferencias dietéticas entre varias especies de suidos fósiles africanos339 comparando la topografía tridimensional de sus molares con la de suidos actuales cuyas dietas se conocen340. A pesar de que en los taxones actuales puede existir una importante brecha en la relación de su topografía dental con los cambios morfológicos y ecológicos, los estudios realizados muestran que después del Mioceno dos subfamilias separadas de suidos africanos evolucionaron hacia formas comedoras de pastos. Así, los molares de estos suidos del Plio-Pleistoceno adquirieron rasgos adaptativos similares a los del actual facóquero (Phacochoerus), observándose que Notochoerus scotti y Metridiochoerus andrewsi fueron probablemente herbívoros muy especializados con molares similares a los del facóquero, mientras que Notochoerus euilus y Kolpochoerus heseloni conservaban más de su ancestral herencia omnívora con molares que además de parecerse a los del facóquero se asemejaban a los de suidos omnívoros actuales. Desde un punto de vista ambiental, las dos primeras especies se adaptarían principalmente a pastar, mientras que las otras pudieron habitar en entornos más cerrados consumiendo una dieta menos abrasiva.

			Evolucionar hacia una dieta de pastos sin haber adaptado el aparato digestivo pudo frenar al aumento de la talla en los suidos herbívoros y por ello los taxones de mayor tamaño solo habrían ocupado hábitats donde hubiese el tipo de recursos vegetales de los que sus aparatos digestivos pudieran extraer más nutrientes. Esto se ha investigado341 partiendo de una revisión de las masas corporales de los suidos del Mioceno agrupados en cuatro clases de tamaño342, a cada una de las cuales se le atribuyó un hábitat valiéndose de analogías con los suidos actuales. La conclusión fue que el conjunto de taxones más grandes ocuparía tanto los mosaicos de bosques y pastizales como los bosques abiertos, donde abundan las herbáceas C3 que se han propuesto como su alimento.

			El cerdo de bosque o hilóquero (Hylochoerus) es el único suido actual que forma parte de la clase de mayor tamaño a la que también pertenece el estrafalario taxón fósil Kubanochoerus, cuyo tamaño se sitúa precisamente muy cerca de la envergadura máxima atribuida a cualquier suido que de momento es la de Megalochoerus.

			Antracoterios e hipopótamos

			La superfamilia hipopotamoideos (Hippopotamoidea)343 constituye una agrupación taxonómica dentro del orden artiodáctilos, cuyos primeros integrantes surgieron a finales del Eoceno medio y desde entonces están ampliamente representados en el registro fósil. Este grupo ha tenido una amplia distribución espacio-temporal e incluye especies de muy variados tamaños y proporciones corporales, desde formas pequeñas y gráciles con extremidades delgadas hasta formas pesadas y masivas. Los hipopotamoideos incluyen a dos familias: los hipopotámidos, que incluye a los hipopótamos actuales, y los antracotéridos, que carecen de representantes vivos desde el periodo Plioceno.

			Hasta principios del pasado siglo los taxónomos agruparon a los hipopotámidos (Hippopotamidae) con los suidos debido a la semejanza estructural entre sus molares, pero las evidencias fósiles, moleculares y del ADN muestran que sus parientes más cercanos son los cetáceos. Ambos, seguramente, compartieron un ancestro semiacuático común que se separó del resto de los ungulados artiodáctilos hace unos 60 Ma. Posteriormente, hace unos 54 Ma, este grupo ancestral probablemente se dividió en dos ramas, la que dio lugar a los primeros cetáceos totalmente acuáticos y la que dio lugar a los antracoterios (Anthracotheriidae)344.

			Los antracoterios no se encuentran precisamente entre los mamíferos prehistóricos más conocidos por el público no especializado, aunque es cierto que su morfología es bastante interesante desde el punto de vista de sus relaciones evolutivas y algunos de ellos son iguales o algo más grandes que un hipopótamo. De hecho, los antracoterios podrían ser descritos como unos animales cuya apariencia parece una mezcla de hipopótamos y suidos, pero con una cabeza especialmente estrecha y alargada.

			La familia antracotéridos se separó de la línea evolutiva de los hipopotamoideos durante el Eoceno y los fósiles de sus representantes se han registrado a hasta finales del Mioceno en Eurasia, África y Norteamérica. La mayoría de estos mamíferos fueron del tamaño de un cerdo grande o un hipopótamo algo pequeño, aunque mucho más delgado y su esqueleto guarda cierto parecido con el de los suoideos suidos, sus molares superiores son muy diferentes a los que aquellos suelen tener. Poseen una dentición completa y apta para comer vegetación blanda y posiblemente raíces de plantas acuáticas, siendo curioso que casi todos los fósiles de antracoterios se hayan encontrado en depósitos sedimentarios de ríos, estanques y áreas pantanosas. En este sentido, los investigadores consideran que antracoterios tales como Libycosaurus o Bothriogenys fueran probablemente mamíferos semiacuáticos, al estilo del hipopótamo pigmeo, aunque los estudios más recientes han destacado que posiblemente estos animales vivieran en una gran variedad de hábitats y tuvieran diversas dietas. La atribución de estas capacidades anfibias se ha basado en análisis isotópicos, en la comparación de su morfología craneal con la de los hipopótamos actuales y cetáceos, en aspectos relacionados con la audición subacuática y otras especializaciones para llevar una vida anfibia. En este sentido, algunos investigadores consideran que en los hipopotamoideos, partiendo del registro fósil, solo hay una línea evolutiva para adquirir la anfibiosis345, mientras que otros interpretan que los caracteres que comparten antracoterios e hipopótamos serían el resultado de una convergencia evolutiva y ambos grupos habrían adquirido la capacidad anfibia de forma independiente. En las reconstrucciones en vida de los antracoterios suelen representarlos en tierra firme y muchas veces cerca de alguna masa de agua, aunque una de las imágenes que mejor representa la anfibiosis de los antracoterios podría ser un dibujo esquemático aparecido en un artículo científico donde se analizan las adaptaciones del cráneo de un antracoterio de la subfamilia Bothrodontinae (figura 87)346.

			Se conoce casi una treintena de géneros de antracoterios agrupados por los taxónomos en las subfamilias Microbunodontinae, Anthracotheriinae y Bothrodontinae. La primera integrada solo por animales pequeños de extremidades delgadas y menos de 25 kg, mientras que las otras dos lo están por animales que van de tamaños medianos a muy grandes, que pueden alcanzar de hasta más de 1000 kg.

			Los representantes más antiguos de la familia antracotéridos no eran animales grandes y su origen podría haberse producido durante el Eoceno medio en el sudeste asiático. Los fósiles de estos animales han sido hallados en yacimientos de Birmania y Tailandia, cuyos sedimentos datan de hace en torno a 40 Ma y contienen una gran abundancia y diversidad de los principales grupos de hipopotamoideos de la época.

			La diversidad de los antracoterios estaría relacionada con los sucesivos eventos de dispersión registrados en cada subfamilia. De hecho, el primer evento de dispersión de la familia desde Asia lo demuestra la presencia de un antracoterino (Heptacodon) en el Bartoniense medio de Norteamérica y la de otro (Prominatherium) en el Priabonense del sudeste de Europa347. El hecho de que los fósiles europeos estén en depósitos marinos costeros sugiere que esta especie se dispersó a través del archipiélago que, por entonces, se situaba al sur del continente, pero como probablemente los antracoterios no habían desarrollado lo suficiente los hábitos acuáticos de otros hipopotamoideos, no pudieron cruzar el antiguo mar de Paratethys y llegar Europa occidental348. Pueden registrarse dos nuevos eventos de dispersión con la llegada durante el Oligoceno inferior de los géneros Anthracotherium y Paenanthracotherium, ninguno de los cuales llegó al Mioceno y en el caso de las especies Anthracotherium magnum y Paenanthracotherium bergeri sus últimas apariciones en Europa datan incluso del Oligoceno superior (figura 88). 
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			Figura 87. Perfiles en «posición anfibia» del cráneo de Hippopotamus amphibius (Arriba) y de la reconstrucción del de Brachyodus onoideus (Abajo), La línea ondulada representa la superficie del agua. Orliac et al. (2013).

			Anthracotherium es el antracoterio europeo más conocido, considerado un taxón clave para especificar el periodo en que se produjo en Eurasia un importante cambio de fauna terrestre asociado con el cambio climático general en la transición Eoceno-Oligoceno349. Hace casi dos siglos Anthracotherium fue el primer género descrito del grupo y de las muchas especies que se le han asignado desde entonces destaca por su tamaño Anthracotherium magnum, con casi dos metros de largo y con un peso de 200 kg. El otro antracotérido que alcanzó gran tamaño fue Paenanthracotherium bergeri del Oligoceno, una de las últimas especies que se han descrito350, con casi cuatro metros de longitud y unas dos toneladas de peso, destacando su cráneo de más de un metro de largo.
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			Figura 88. Reconstrucción del aspecto en vida de: Paenanthracotherium bergeri (arriba) y Anthracotherium magnum (abajo). Obra del autor (2022).

			La dentición de Paenanthracotherium es selenodonte (como los bóvidos) y la de Anthracotherium es bunodonte (como los suidos), por lo que su distribución geográfica debería guardar relación con la partición de sus nichos alimentarios351. Ambos géneros están presentes en las mismas regiones (Francia, Alemania, Suiza y Pakistán), una distribución que bien puede representar una diferencia en la preferencia de hábitat que estaría potencialmente vinculada a los ambientes acuáticos o a las preferencias alimentarias (de plantas). Todo lo anterior sugiere que la presencia de estos dos grandes antracoterinos en Europa y Pakistán durante el Oligoceno explica la división de nichos que se produjo dentro de la familia y permite compararla con la de otros grandes mamíferos contemporáneos tales como Rhinocerotidae y Entelodontidae.

			Los antracoterios fueron animales comunes en las faunas de Eurasia desde el Eoceno tardío y desde allí se expandieron al continente africano cuando Afroterios como proboscidios e hiracoideos eran aún los mamíferos dominantes. A finales del Eoceno y del Oligoceno los antracoterios inmigraron a Norteamérica, produciéndose en Eurasia la última radiación evolutiva del grupo a principios del Mioceno y se extinguieron a finales del periodo352. En cuanto a la posible causa de la extinción de los antracoterios no hay acuerdo entre los paleontólogos, de manera que para algunos su altísima especialización en la vida acuática no les permitió sobrevivir al enfriamiento y desecación que aconteció en el Plioceno, mientras que para otros, los efectos negativos de este cambio climático se habrían unido a la pérdida de competencia frente a sus nuevos parientes los hipopotámidos.

			***

			Uno de los mamíferos más voluminosos que existen actualmente es sin duda el hipopótamo africano (Hippopotamus amphibius) y, de hecho, a su pariente de menor tamaño suele denominarse hipopótamo pigmeo (Choeropsis liberiensis). Estas dos especies son los únicos representantes vivos de los hipopotámidos (Hippopotamidae), una familia de ungulados que apareció por primera vez en África a principios del Mioceno y se extendió posteriormente a Eurasia. En las Américas no se han hallado fósiles de hipopotámidos, aunque varios géneros de antracoterios emigraron a Norteamérica a principios del Oligoceno.

			Hoy en día la presencia de los hipopotámidos está restringida al continente africano, pero anteriormente se distribuyeron ampliamente en Eurasia, destacando su presencia en el sur y sureste de Asia desde finales del Mioceno hasta el Pleistoceno tardío. En relación con esto se ha planteado la posibilidad de que los hipopotámidos desaparecieran del sur y sureste de Asia debido a que la intensificación de los monzones aumentó el contraste entre veranos húmedos e inviernos secos hace entre 3,6 y 2,6 Ma. Este acontecimiento generó unos patrones estacionales de lluvia que provocaron la desecación de muchos sistemas fluviales durante varios meses al año353.

			Lo cierto es que la estructura y propiedades de la piel de los hipopotámidos les hace depender en gran medida del agua, pasando en ella la mayor parte del día y dejándola solo durante la noche para alimentarse de la vegetación fresca que crece cerca de las masas acuáticas. Por este motivo, cuando en el sur y sureste de Asia la falta de agua permanente modificó los ambientes acuáticos disponibles y su vegetación, perjudicando a muchas especies de mamíferos354 y provocando la desaparición de Hexaprotodon sivalensis, la especie de hipopotámido que por entonces estaba mejor representada en la región.

			Por otro lado, resulta que, aunque Hexaprotodon se extinguió en el sureste asiático a finales del Pleistoceno medio, permaneció en la India hasta finales del periodo, lo cual indica que superaron la intensificación monzónica en algunas regiones355. Para explicar esta situación algunos investigadores han apuntado la posibilidad de que aquellos hipopotámidos pudieron resistir después del Pleistoceno temprano porque formaron poblaciones pequeñas y aisladas que posteriormente se habrían extinguido gradualmente por motivos independientes de los cambios climáticos.

			Las primeras etapas de la evolución de los hipopotámidos son relativamente poco conocidas a causa de la escasez de su registro fósil en edades anteriores a los 7 Ma. Aunque no están estrechamente relacionados con hipopotámidos más modernos, los géneros más antiguos que se conocen de esta familia son Kenyapotamus (= Palaeopotamus) y Morotochoerus, dos animales con pesos que apenas habrían superado los 30 kg y cuyos fósiles aparecen en Kenia, Etiopía, Túnez y Uganda, en depósitos datados entre el Mioceno medio e inicios del Mioceno tardío. Los paleontólogos han planteado que precisamente en el Mioceno tardío los hipopotámidos adoptaron hábitos semiacuáticos, siendo el caso de Archaeopotamus, un animal vivió en África y Oriente Medio desde el Mioceno tardío al Plioceno tardío, cuyo tamaño (1,4 metros de altura y 500-900 kg de peso) es similar al de un actual hipopótamo africano del que es considerado su antepasado. Los paleontólogos han propuesto que los hipopotámidos modernos pudieron iniciar su evolución hace unos 8 Ma, apareciendo desde entonces especies africanas y asiáticas pertenecientes fundamentalmente a los géneros Hippopotamus y Hexaprotodon.

			Partiendo del análisis de numerosos caracteres morfológicos de más de una docena de taxones de hipopotámidos fósiles y actuales356, los investigadores han establecido que el actual hipopótamo pigmeo de Liberia pertenece al género Choeropsis, integrado en un linaje primitivo y antiguo que estaría relacionado con los géneros Saotherium y Hexaprotodon357, el primero con una especie africana de tamaño similar al de Choeropsis y el segundo con numerosas especies extintas asiáticas y estrechamente relacionado con Hippopotamus. El hipopótamo pigmeo se incluyó inicialmente en el género Hexaprotodon que —aunque relacionado con los africanos— se considera actualmente un género parafilético358 restringido al linaje fósil de los hipopotámidos que habitaron en el sur y sureste de Asia desde el Mioceno tardío359. 
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			Figura 89. Perfiles de varios hipopotámidos (no guardan relaciones de tamaños). 1: Hexaprotodon sivalensis, Mioceno tardío-Plioceno. Modificado de Murchison (1868). 2: Choeropsis liberiensis, actual. 3: Hippopotamus gorgops, Pleistoceno. 3: Hippopotamus amphibius, actual. Modificados de Kingdon (1982)360.

			Los hipopótamos Hexaprotodon tenían tres pares de incisivos en lugar de los dos pares del género Hippopotamus y se ha sugerido que a diferencia de ellos pudieron ser menos acuáticos, como el actual hipopótamo pigmeo del género Choeropsis que vive en bosques tropicales ríos, lagos y humedales de África occidental. Ya me he referido a Hexaprotodon sivalensis, una de las especies más conocidas del género que fue descrita en 1836 y que estuvo muy extendida por la India desde el Plioceno hasta el Pleistoceno. Esta especie poseía órbitas oculares relativamente bajas que indican más hábitats terrestres que en hipopótamos actuales, algo curioso teniendo en cuenta que en el Pleistoceno las órbitas de otras especies del género Hexaprotodon se habían elevado mucho por encima del perfil del cráneo. Detalles morfológicos a parte, los representantes más grandes de Hexaprotodon eran más pequeños que el actual hipopótamo común del género Hippopotamus, con una envergadura comparable a la del hipopótamo pigmeo actual (Choeropsis), que tiene entre 75 y 100 cm de altura y entre 180 y 275 kg de peso (figura 89).

			El actual hipopótamo común (Hippopotamus amphibius) es un animal de tamaño mucho más grande que el hipopótamo pigmeo, midiendo entre unos dos y cinco metros de largo y 1,30 a 1,65 m de altura, con un peso promedio de 1500 kg en los machos (hasta 2000 kg) y 1300 kg en las hembras. El género Hippopotamus incluye a los hipopotámidos más grandes que han existido, aunque sin duda de todos ellos de mayor tamaño es Hippopotamus gorgops, con más de dos metros de altura y casi cuatro toneladas de peso (figura 89). Esta especie de hipopótamo apareció por primera vez en África durante el Mioceno tardío y a principios del Plioceno emigró a Europa, siendo allí donde fue descrita por primera vez hace ya cerca de un siglo. Este animal, además de superar la envergadura del hipopótamo actual, se diferenciaba de este por tener las órbitas de los ojos sobresaliendo del cráneo361.

			***

			Por analogía con las especies actuales los paleontólogos han considerado a priori que muchos taxones extintos de hipopotámidos fueron semiacuáticos, pero actualmente se sabe que en los mamíferos terrestres la capacidad para vivir en el medio acuático guarda relación con la estructura interna de los huesos largos de sus extremidades362. De hecho, los taxones semiacuáticos que nadan o caminan en el fondo a poca profundidad y los pesados cuadrúpedos terrestres generalmente exhiben mayores aumentos del grosor de la corteza del hueso y del relleno de la cavidad medular.

			Todo sugiere que las formas semiacuáticas aparecieron de forma independiente en varios linajes de hipopotamoideos, así que para aclarar cuáles fueron sus hábitats y sus relaciones con el medio acuático los paleontólogos han realizado estudios sedimentológicos, del desgaste dental, de la funcionalidad morfológica del esqueleto, etc. Recientemente, con la intención de inferir el grado en qué dependieron del agua los antiguos hipopotamoideos, se han analizado las características estructurales de los huesos de las extremidades363 de varios taxones actuales y extintos, teniendo en cuenta sus proporciones corporales y las condiciones ecológicas inferidas del contexto geológico donde se hallaron los fósiles364. Estas observaciones, junto a las comparaciones con diversos mamíferos terrestres y semiacuáticos de varios tamaños, han permitido conocer los diversos estilos de vida de las especies estudiadas. Así, los taxones extintos Microbunodon, Bothriodon, Elomeryx, Merycopotamus, Paenanthracotherium y probablemente Saotherium fueron esencialmente terrestres, Brachyodus dependió ligeramente del agua, mientras que Libycosaurus y Hexaprotodon fueron claramente semiacuáticos, aunque de manera menos especializada que los hipopótamos (Hippopotamus). 

			La creencia extendida y generalizada de que los animales de mayor tamaño viven más confortablemente dentro del agua no responde a la realidad. Dicho de forma resumida; en los animales pesados el incremento de la masa de los huesos de las extremidades los hace más resistentes y mejora la absorción de la energía del impacto al desplazarse en tierra firme, pero se supone que en los taxones semiacuáticos el aumento de la masa ósea contrarrestaría hidrostáticamente la flotabilidad para bucear y permanecer a poca profundidad, además de mejorar la estabilidad en aguas turbulentas. Volveremos sobre este asunto más adelante cuando tratemos de los proboscídeos. 

			Ya dijimos que los hipopótamos son artiodáctilos no rumiantes (como los suidos), figurando como los herbívoros fermentadores no rumiantes más grandes del mundo, con un tracto digestivo totalmente diferente al de los rumiantes y tilópodos (camellos). A los hipopótamos se les podría catalogar como pseudorumiantes, porque a pesar de que no rumian sí que fermentan el alimento en preestómagos, lo cual los convierte en fermentadores pregástricos no rumiantes. De acuerdo con lo que vimos en un capítulo anterior, los mamíferos que realizan este tipo de digestión parecen tener dificultades fisiológicas para superar determinados tamaños, pero a pesar de ello existen algunos taxones de hipopotámidos que alcanzan gran tamaño. Esto se debe a que estos animales presentan una serie de características anatómicas y fisiológicas365 que les permiten desenvolverse en el medio acuático sin penalizar su movilidad por tierra firme (anfibiosis). Tales capacidades han permitido que los grandes hipopotámidos puedan disfrutar de las ventajas físicas que el medio acuático ofrece a un animal de gran tamaño, a la vez que pueden cubrir su elevada necesidad de alimento accediendo a tierra firme para consumir la abundante y jugosa vegetación que crece cerca de las masas de agua.

			Los carnívoros «modernos» 

			Los creodontos (Creodonta) constituyen un orden de mamíferos de dieta carnívora cuyos dientes especializados en cortar la carne se asemejan a los carnasiales que poseen los carnívoros más modernos (orden Carnivora) pertenecientes al cladocarnivoramorfos (Carnivoramorpha366). Ambos grupos aparecieron en el Paleoceno, pero durante ese periodo los carnívoros dominantes fueron los creodontos y continuaron siéndolo durante la primera parte del Eoceno, durante la cual aparecieron algunos de los creodontos de mayor tamaño que ya tratamos en el capítulo anterior. 

			Sin duda uno de los primeros grandes eventos de reemplazo de mamíferos se produjo cuando a finales del Paleógeno los creodontos fueron sustituidos por carnívoros carnivoramorfos. Durante este periodo el nuevo grupo estuvo representado por las familias viverravidos (Viverravidae) y miacidos (Miacidae), formadas por especies que en su mayoría eran de pequeño tamaño y cuya diversidad fue aumentando hasta que a finales del Eoceno hicieron su aparición los primeros taxones cuyo aspecto se podría identificar con el de algunos de los representantes actuales del orden carnívoros.

			Ya vimos cómo el efecto de los cambios climáticos sobre la vegetación del Cenozoico desempeñó un papel destacado en los reemplazos de las faunas de herbívoros. Pero es probable que dicho papel fuese menor en el caso de los carnívoros, ya que los cambios ambientales no suelen afectar directamente a los recursos cárnicos, aunque sí influyen en el tipo y cantidad de las presas de las que provienen. Las especies de carnívoros actuales proporcionan numerosos ejemplos de cómo la competencia directa por los recursos puede derivar en el desplazamiento de determinados taxones y por este motivo los paleontólogos han propuesto a la competencia como posible causante de que los carnívoros reemplazaran a los creodontos en el Eoceno.

			El extenso registro fósil de creodontos y carnívoros que existe en Norteamérica ha facilitado que los investigadores establecieran la distribución espacio-temporal de ambos órdenes, aunque la abundancia relativa de cada uno de ellos suele ser difícil de determinar, debido a que la pequeña proporción de carnívoros, en la mayoría de las comunidades, ocasiona que también sea escasa su posterior representación fósil. Ante esta situación y sabiendo que hubo periodos de superposición geográfica entre creodontos y carnivoramorfos, los investigadores se han basado en criterios de sustitución ecológica para establecer el recambio taxonómico entre ambos grupos y valiéndose de la estimación del tamaño corporal y dieta367 de cada taxón, infirieron las posibles interacciones ecológicas que hubo a lo largo del tiempo evolutivo. A pesar de que faltan datos para detallar la similitud ecológica entre los dos grupos, se descubrió que en Norteamérica la diversidad morfológica de los carnivoramorfos no desapareció durante su superposición con los creodontos, aunque no está clara su relación con una posible competencia.

			Los partidarios de que la competencia entre carnivoramorfos y creodontos contribuyó a la extinción de estos últimos, consideran que un cambio climático pudo impulsar el descenso de la diversidad en ambos grupos durante el Eoceno, aunque el hecho de que esa reducción fuera más pronunciada en los creodontos impidió que se recuperasen posteriormente. Ambos grupos desarrollaron formas hipercarnívoras de gran tamaño, pero, como ya sabemos, la mayor plasticidad dental de los nuevos carnívoros pudo ser la clave para que tuvieran mayor éxito y diversidad que los creodontos, al poder incluir siempre formas generalistas y de pequeño tamaño, mientras que los últimos creodontos fueron todos grandes hipercarnívoros.

			La diversificación del orden Carnivora comenzó en el Eoceno, pero sus representantes no alcanzaron unos tamaños tan grandes como los de los creodontos hasta el Oligoceno. A principios del Eoceno las temperaturas más altas generaron paisajes tropicales y subtropicales, pero a mediados del Eoceno el clima comenzó a cambiar y al final del periodo las sabanas arboladas se extendieron y afectaron a muchos órdenes de mamíferos. Así, por ejemplo, grandes ramoneadores como los brontoterios solo persistieron en reducidas áreas boscosas hasta el Eoceno tardío, mientras que otros herbívoros de menor talla, como los caballos y algunos pequeños rinocerontes, se adaptaban mejor a la nueva vegetación y a los paisajes más abiertos.

			Este período de gradual descenso de la temperatura global precedió al rápido enfriamiento que se produjo en el Oligoceno temprano, poco después del cual fue disminuyendo la diversidad taxonómica de los creodontos en Norteamérica, hasta quedar reducida a unas pocas especies del género Hyaenodon. A diferencia de los carnivoramorfos, los creodontos no pudieron modificar todos sus molares para cortar y se quedaron limitados a dietas hipercarnívoras, terminando por desaparecer de Norteamérica en el Oligoceno y del resto del mundo antes de finalizar el Mioceno.

			Recientemente algunos investigadores han planteado la posibilidad de que el factor que determinó la extinción de los creodontos pudo ser su sobreespecialización y no la competencia368. Esta propuesta parte de que las diferencias entre las denticiones y masas corporales de carnivoramorfos y creodontos pudieron permitir la repartición de los nichos en el Eoceno de Norteamérica, lo que habría minimizando la superposición dietética al compartir los recursos, evitando así una competencia como la que se da en algunos carnívoros actuales. Para demostrar esta hipótesis se analizó la posibilidad de que los dos grupos compitieran por los recursos, examinando para ello la superposición de sus nichos a partir de las similitudes en las dietas369 (grado de carnivoría), modos de locomoción y masas corporales. Los resultados indican que la superposición entre los nichos fue alta a comienzos del Eoceno370 y se redujo o no existió al final del periodo371, descubriéndose también que aunque los grandes hipercarnívoros de ambos grupos compartieron nichos dietéticos, estuvieron separados por sus modos de locomoción (creodontos protodigitígrados y carnivoramorfos digitígrados). Esto apoya la posibilidad de que al final del Eoceno, en respuesta al clima frío y a los cambios de vegetación, se especializasen los creodontos hienodóntidos y la mayoría de los carnivoramorfos. 

			Lo cierto es que, conforme las presas herbívoras aumentaban su movilidad y se volvían más pastadoras para adaptarse al paisaje cambiante, la postura digitígrada de los carnivoramorfos pudo contribuir a alejar a esas presas de las áreas con más vegetación cuando sus poblaciones disminuían rápidamente. Sin embargo, los enormes hienodóntidos hipercarnívoros se vieron afectados por la menos disponibilidad de presas al reducirse las poblaciones de los grandes ramoneadores, a los que daba caza emboscándolos entre la espesa vegetación. Esta forma de capturar las presas fue posible gracias a la postura relativamente poco especializada de las patas de los grandes hienodóntidos, la cual, a su vez, debió limitar su capacidad para adaptarse a los cambios que se produjeron en el estilo de vida de unas presas cada vez mejor adaptadas a vivir en áreas con menor densidad de vegetación. Debido a esto, a pesar de que en el Eoceno pudo haber competencia entre los depredadores, existe una posibilidad razonable de que la excesiva especialización de los creodontos pudo haber sido el desencadenante último de que se extinguieran. 

			Dentro de la clase de los mamíferos los taxónomos han denominado carnivoramorfos a un amplio conjunto de taxones que presentan, como su nombre indica, características dentales propias de una dieta carnívora. Estos animales se han integrado en tres grupos, cuyas categorías taxonómicas están sometidas a debate: los viverrávidos (Viverravidae), los miacoideos (Miacoidea) y los carnívoros modernos (Carnivora). Los viverrávidos y los miacoideos habitaron en Norteamérica y Eurasia entre el Paleoceno y el Eoceno, convirtiéndose en los primeros carnívoros dotados de dientes carnasiales y considerados actualmente los miembros basales del orden carnívoros. Este grupo está formado por los extintos nimrávidos (Nimravidae) y por otros dos grupos cuyos representantes aún prevalecen en la actualidad, los felinos (Feliformia) y los caninos (Caniformia)372. Cabe mencionar que los primeros taxones del orden carnívoros que alcanzaron tamaños relativamente grandes pertenecen a dos familias extinguidas hace millones de años, los nimrávidos y los anficiónidos (Amphicyonidae) a los que ya nos hemos referido varias veces en capítulos anteriores.

			Falsos dientes de sable y osos perrunos

			Entre los mamíferos prehistóricos más populares están los que coloquialmente se conocen como dientes de sable, una denominación que agrupa varios taxones de félidos de la subfamilia macairodontinos (Machairodontinae) caracterizados por poseer unos dientes caninos muy alargados y aplanados medio-lateralmente. Estos carnívoros habitaron Eurasia, África y América durante el Plioceno y el Pleistoceno, alcanzando muchos de ellos un enorme tamaño. El felino dientes de sable más icónico quizás sea Smilodon, un género que habitó en las Américas durante el Pleistoceno y que ha trascendido a la cultura popular apareciendo en multitud de obras literarias, comics e incluso cintas cinematográficas. En este sentido guardo un grato recuerdo del Smilodon que forma parte del grupo de mamíferos que protagoniza todo tipo de peripecias en la conocida película de animación titulada Ice Age373.

			Lo que desconoce la mayoría del público es que no todos los mamíferos carnívoros con dientes de sable fueron félidos macairodontinos. Lo cierto es que, desde mediados del Cenozoico el proceso evolutivo nos ha obsequiado con diversos mamíferos que han desarrollado de forma independiente una serie de características que les confieren cierta semejanza a un auténtico felino dotado de grandes colmillos que recuerdan a puñales. Estos mamíferos incluyen a taxones pertenecientes a grupos tan diversos como los marsupiales tilacosmilinos, los creodontos, los nimravidos (Nimravidae) y los barbourofelidos (Barbourofelidae).

			La adquisición de dientes caninos alargados en forma de puñal o cimitarra se ha dado en múltiples ocasiones a lo largo de la historia evolutiva de los vertebrados y representa un caso de evolución convergente. En los linajes de mamíferos poseedores de ese tipo de dientes, las sorprendentes similitudes superficiales que muestran sus esqueletos cráneo-mandibulares implican funcionalidades iguales o parecidas que se atribuyen a diversas especializaciones ecológicas, aunque aún se desconoce el proceso evolutivo que condujo a tal diversidad funcional. Estudios realizados sobre las diferentes adaptaciones anatómicas y biomecánicas presentes en especies de dientes de sable que coexistieron, sugieren que la diversidad funcional la habría impulsado, en parte, la partición de nichos. Para explicar la aparición repetida de morfologías de dientes de sable en diferentes grupos se ha planteado la hipótesis de que esos tipos de dientes constituirían adaptaciones adquiridas independientemente en cada linaje y cada vez más especializadas en proporcionar ventajas funcionales para someter a presas de gran tamaño durante la caza374.
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			Figura 90. Reconstrucciones del aspecto en vida de: Arriba Hoplophoneus, Eoceno tardío - Oligoceno inicial de Norteamérica. Dibujo de R. B. Horsfall (1913). Abajo Quercylurus major, Eoceno de Europa (30.8 Ma). Obra del autor (2022).

			Para saber cómo era el aspecto de un nimrávido debemos imaginar a un animal con la morfología de sus caninos y su aspecto general muy parecido al de un felino de dientes de sable. Esta familia de carnívoros endémica de Norteamérica y Eurasia surgió al separarse Caniformia y Feliformia en el Eoceno Medio, extinguiéndose en el Mioceno hace poco más de siete Ma. Los nimrávidos están representados por taxones de diversos tamaños coincidentes, respectivamente, con los de diferentes felinos actuales y, aunque compartieron con estos su antepasado, su parecido no se debe a su parentesco sino seguramente a la ya referida evolución convergente.

			La mayoría de los nimravidos no llegaron a superar el tamaño de un lince grande o de un leopardo actual, aunque hubo algunos de mayor tamaño. Así, se ha calculado una masa corporal de hasta 160 kg en algún espécimen de la especie Hoplophoneus mentalis, un nimrávido de la subfamilia nimravinos (Nimravinae = Hoplophoninae) que vivió en Norteamérica entre finales del Eoceno tardío y principios del Oligoceno. Este animal fue sin duda un gran depredador de aspecto imponente al que podríamos denominar falso dientes de sable por poseer unos largos caninos que encajan en dos protuberancias óseas proyectadas hacia abajo a cada lado de la mandíbula inferior. Por otro lado, con casi un metro de altura y 200 kg de peso, el nimrávino más grande que se conoce seguramente sea la especie Quercylurus major, un animal plantígrado con aspecto de felino y el tamaño de un oso que vivió durante el Eoceno europeo (hace poco más de 30 Ma) (figura 90).

			Los barbourofelidos375 habitaron Norteamérica, Eurasia y África durante el Mioceno y también guardan cierto parecido con los felinos de dientes de sable, hasta el extremo de que inicialmente los taxónomos los clasificaron junto a Hoplophoneus (algunos los categorizaron como una familia separada). El género Barbourofelis presenta varias características cráneo-mandibulares y dentales diferentes a las de los posteriores félidos dientes de sable y aquellas en que se asemejan están menos pronunciadas. La estructura de la cintura escapular y la pelvis de Barbourofelis también son diferentes a las de los felinos de dientes de sable, aunque eso no les habría impedido adoptar las mismas posturas que los félidos ante las presas. En general estos nimravidos parecen combinar la robustez y musculatura de un oso con la de un gran felino, aunque estos últimos no sean de ninguna forma sus descendientes.

			Se ha calculado que la especie más grande de barbourofelidos es Barbourofelis fricki, el cual habitó Norteamérica en el Mioceno tardío (hace 13,6-11,1 Ma) alcanzando casi un metro de altura y un peso entre 180 y 300 kg, un gran tamaño teniendo en cuenta que durante el mismo periodo el género endémico de Eurasia Sansanosmilus alcanzó 75 cm de altura y hasta 80 kg (figura 91). Sin duda Barbourofelis fricki fue un predador hipercarnívoro que incluyó entre sus presas a parientes de los elefantes y a pequeños rinoceróntidos376.

			***

			Muchos antiguos mamíferos depredadores que destacaron por su tamaño dentro del orden Carnívora forman parte de la familia anficiónidos377, integrada por animales de aspecto canino conocidos coloquialmente como osos-perro, porque su aspecto parece una mezcla de ambos animales. Los anficiónidos se originaron en Norteamérica a mitad del Eoceno y se extendieron por Eurasia y África a inicios del Mioceno, sobreviviendo sus últimos taxones en África y el subcontinente indio hasta finales del Mioceno. Los restos conocidos más recientes son del norte de Pakistán y están datados hace entre 7,4 y 5,3 Ma.

			A finales del Paleógeno, los grandes carnívoros de Norteamérica estaban representados por creodontos hiaenodóntidos, nimrávidos y anficiónidos dafoeninos (Daphoenus), que en su mayoría no alcanzaban los 100 kg de masa corporal. Estos taxones se extinguieron a lo largo del Oligoceno tardío, y a comienzos del Mioceno les reemplazaron otros carnívoros más grandes llegados a Norteamérica desde Eurasia378. Este conjunto estaba formado por nuevos anficiónidos dafoeninos tales como Daphoenodon, un digitígrado con un peso de hasta 100 kg, por los primeros anficiónidos anficioninos representados por una especie de pequeño tamaño del género Amphicyon379, así como por hemicioninos y otros muchos taxones de carnívoros de pequeño tamaño. Los anficiónidos se expandieron por África hacia la mitad del Mioceno, cuando allí y en el sur de Eurasia solo quedaban unas pocas especies de creodontos380, mientras que algunas especies de nimrávidos barbourofelinos sobrevivieron en Eurasia y Norteamérica hasta el Mioceno tardío.
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			Figura 91. Reconstrucción del aspecto en vida de Barbourofelis fricki, Mioceno tardío de Norteamérica (hace 13,6-11,1 Ma). Obra del autor (2022).

			Los anficiónidos poseen un esqueleto robusto, unas extremidades anteriores grandes dotadas de garras, unas poderosas mandíbulas y una dentición que se diferencia de la de los úrsidos actuales en que nunca pierden por completo la función de corte de los molares carnasiales, y la mayoría mantiene su dentición con capacidad para cortar y aplastar. Esto ha permitido especular sobre la posibilidad de que algunas especies de anficiónidos carroñeasen, pero lo cierto es que, a pesar de la apariencia y tamaño de algunos de estos carnívoros, en general debieron ser depredadores tan ágiles como los grandes felinos, que probablemente emboscaban a sus presas entre la vegetación para luego dominarlas valiéndose de su tamaño y fuerza. En este sentido, al comparar el esqueleto poscraneal de Amphicyon major con los del oso pardo, el león y el lobo se aprecia que este anficiónido presenta varias similitudes morfológicas con el oso y el león, de manera que más que «oso-perro» podría denominarse «oso-león»381.

			Los anficiónidos y los osos hemicioninos382 fueron los primeros miembros del orden carnívoros que durante el Neógeno superaron los 200 kg de peso, con algunas especies que pudieron superar la media tonelada. Los pesos estimados para los anficiónidos de mayor tamaño son: Ischyrocyon (Mioceno de Norteamérica) 300 kg; Agnotherium antiquum (Mioceno tardío de Europa) 275 kg; Amphicyon ingens (Mioceno de Norteamérica) entre 200 y 600 kg; Amphicyon major (Mioceno tardío de Eurasia) 180 kg; y por último el enorme Amphicyon giganteus (Mioceno de Europa y África) entre 400 y 750 kg (figura 92).

			En la actualidad se observa que los entornos de tierra firme, las masas corporales grandes aportan ventajas selectivas a los mamíferos depredadores respecto a los grandes herbívoros. Pero resulta que durante el Cenozoico, las masas corporales máximas de algunos linajes de estos mamíferos fueron comparativamente mayores que las de otros y para explicar esta situación se ha planteado que existe una restricción biomecánica sobre la masa corporal. Esta hipótesis se ha constatado mediante comparaciones biomecánicas de las estructuras de ciertos huesos pertenecientes a las extremidades de varios grupos de mamíferos depredadores terrestres. A resultas del estudio se ha sabido que dentro de un linaje dado de estos mamíferos cuando corren a su máxima velocidad, la tensión que se crea en el húmero aumenta conforme crece la masa corporal, lo cual implica que la seguridad del hueso de un gran depredador va decreciendo hasta verse comprometida a partir del punto en que ya no puede alcanzar la velocidad de carrera máxima de sus parientes más pequeños. La desventaja selectiva que supone la reducción de la velocidad máxima de carrera impidió un mayor aumento de la masa corporal en ciertos linajes de mamíferos depredadores terrestres y lo cierto es que, entre los taxones con húmeros de robustez similar, la especie Amphicyon ingens fue la que alcanzó la masa corporal máxima más elevada del linaje anficionino, calculada en 600 kg, incluso superior a la alcanzada en linajes de grandes felinos como los dientes de sable del género Smilodon y los leones americanos del género Panthera. Las características morfológicas del esqueleto de Amphicyon hacen que para los paleontólogos el modelo más plausible donde encajarlo sea de un carnívoro que cazaba al acecho con predominio de la fuerza bruta sobre la carrera y capaz de atrapar presas no muy rápidas383.

			Los paleontólogos han especulado sobre la posibilidad de que en Norteamérica las especies de Amphicyon adoptaran un papel ecológico parecido al de los grandes felinos actuales del género Panthera, aunque estudios recientes plantean que los diversos taxones de anficiónidos, en realidad, ocuparon distintos nichos carnívoros dependiendo de su envergadura corporal384. Para estimar el tamaño de numerosos taxones de anficiónidos de Europa y Norteamérica los investigadores han partido de los fósiles disponibles y de las masas corporales de varios cánidos y úrsidos actuales, agrupando los valores resultantes en tres clases de tamaño distribuidas a lo largo de la historia evolutiva de la familia, cada una de las cuales pudo estar correlacionada con un ecomorfo diferente385. La primera clase está formada por los dafoeninos pequeños que desempeñarían un papel ecológico parecido al de cánidos de pequeño y mediano tamaño (zorros, chacales y coyotes). La segunda clase incluye a los dafoeninos de tamaño mediano que se asemejarían a los cánidos que cazan en manada (lobos y licaones). La tercera clase son los anficioninos de mayor tamaño que convergería con los osos. La posibilidad de que los anficiónidos adoptaran ecomorfos similares a los de carnívoros actuales pudo ser el resultado de una progresiva alteración alométrica de sus esqueletos y tamaños corporales a lo largo de su historia evolutiva.
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			Figura 92. Reconstrucción del aspecto en vida de Amphicyon (= Megamphicyon) giganteus Mioceno de Europa y África. Obra del autor (2022).

			Para algunos investigadores el vértice de la evolución de los anficiónidos hacia el carnivorismo estricto fue ocupado por Agnotherium antiquum386, un anficiónido hipercarnívoro de unos 275 kg de peso perteneciente a la subfamilia taumastocionino (Thaumastocyoninae), que habitó Europa a principios del Mioceno tardío y que seguramente practicaba la emboscada para cazar. El estudio del patrón de erupción de los dientes de Agnotherium se parece más al de las especies recientes de Ursus que a las de Canis, caracterizado por un retraso considerable en el momento de la sustitución de los molares de leche. Este tipo inusual de erupción dental que presentan los individuos juveniles de Agnotherium, aparece también en Ischyrocyon y Magericyon, ocasionando que durante su crecimiento en estos tres géneros se dé una etapa de dos o tres años en la que el subadulto carece de molares o carnasiales funcionales, quedándole como únicos dientes funcionales los premolares de leche de mejilla. Durante este corto período, el animal habría sido vulnerable por haberse dificultado procesar los alimentos y pudo ser un factor que contribuyó la extinción de estos grandes anficiónidos.

			En la Formación Eppelsheim (Alemania, Mioceno tardío) han hallado fósiles de seis especies de mamíferos carnívoros, siendo compartida la clase de mayor tamaño por Agnotherium antiquum y el felino dientes de sable Machairodus aphanistus. Como todo parece indicar que Agnotherium era más pesado y robusto que Machairodus, la coincidencia de ambos apuntaría a que sus estrategias de caza fueron diferentes y sus presas posiblemente distintas, de la misma forma que ocurre cuando coinciden otros taxones de mamíferos carnívoros cuyas masas corporales se asemejan387.

			Los anficiónidos y los úrsidos hemicioninos dominaron los nichos de grandes carnívoros en Eurasia y Norteamérica a lo largo del Mioceno y cuando desaparecieron al final del periodo (hace unos 9 Ma), fueron reemplazados por félidos, cánidos y úrsidos ursinos, que ocuparon sus nichos ecológicos a lo largo del Plioceno y el Pleistoceno. En este sentido algunos investigadores han planteado que la extinción de los anficiónidos pudo ser consecuencia de la competencia que entablaron con algunos cánidos, cuyos tamaños y adaptaciones craneodentales se hicieron más semejantes388.

			Pero como en la desaparición de otros muchos grupos de mamíferos, la causa principal de la extinción de los anficiónidos fue el entorno cambiante al final del Mioceno, cuando el clima se volvió más seco y aparecieron llanuras más abiertas, unos entornos en los que el voluminoso y lento Amphicyon ya no disponía de la cobertura que necesitaba para emboscar a sus presas. Simultáneamente los anficiónidos tuvieron que competir con el creciente éxito que alcanzaron úrsidos y cánidos, especialmente el de estos últimos al especializarse en una caza de resistencia más efectiva en llanuras abiertas o desarrollar mandíbulas capaces de aplastar huesos389. Además, la dieta de los anficioninos era menos omnívora que la de los úrsidos y tanto estos como los cánidos eran por lo general de menor tamaño y por ello no requerían tanta comida para subsistir. Finalmente, en la extinción de los anficiónidos tuvo que influir también la competencia con los primeros felinos dientes de sable que hicieron su aparición por entonces.

			***

			A lo largo del Neógeno, y hasta la actualidad, han existido numerosos taxones de úrsidos, félidos y cánidos con masas corporales lo suficientemente grandes como para ser considerados gigantes, aunque lo cierto es que para muchos de estos animales ser muy grande se volvió poco operativo. Los cánidos y los félidos dependen en gran medida de su agilidad y velocidad para capturar las presas, lo cual se habría visto perjudicado a partir de un determinado tamaño corporal. Además, no son pocas las especies de estos carnívoros que practican la caza gregaria y no se habrían podido mantener grupos de animales demasiado grandes con las capturas que pudiesen realizar. A diferencia de las anteriores familias de carnívoros modernos, la de los úrsidos diversificó su obtención de alimentos y con ello redujo la dependencia de la destreza física y la necesidad de la caza en grupo (cazador social). Por este motivo, a lo largo de la historia evolutiva, numerosas especies de úrsidos han alcanzado elevadas masas corporales sin que aparentemente afectaran negativamente a sus formas de vida y en la actualidad aún existen osos gigantescos. 

			Llegados aquí recordaré al lector que en la introducción puntualicé que en este libro me centraría en los taxones de mamíferos de gran tamaño que vivieron en la primera mitad del Cenozoico y por ello no trataré sobre los taxones del orden Carnívora de mayor tamaño que vivieron a finales del Neogeno y en el Cuaternario. Estos grandes carnívoros forman parte de familias que aún poseen representantes actuales y junto a numerosos taxones de grandes herbívoros habitaron nuestro planeta durante el Plioceno y el Pleistoceno, conviviendo muchos de ellos con nuestros ancestros homininos y formando parte de lo que los paleontólogos han denominado «megafauna». Considero que este tema trasciende el propósito de este libro y sin duda merece ser tratado aparte.

			

	



			
				
					271	Angelo Heilprin (1887) The Geographical and Geological Distribution of Animals. The International Scientific Series Vol. LVIII. Kegan Paul, Trench & Co.

				

				
					272	Expuestas en The structure and distribution of coral reefs (1842).

				

				
					273	Hasta el pasado siglo los paleontólogos no lo diferenciaron como tal.

				

				
					274	Definición de Neógeno. Mioceno, Plioceno y Pleistoceno.

				

				
					275	Sus raíces griegas son Neos (nuevo) y genos (engendrado).

				

				
					276	Este grupo sin rango taxonómico incluye a los órdenes Xenungulata, Astrapotheria, Notoungulata, Litopterna y Pyrotheria, que como resultado de la convergencia evolutiva tenían aspectos de tapir, caballo o rinoceronte.

				

				
					277	Este grupo sin rango taxonómico incluye a los órdenes Proboscidea, Sirenia, Hyracoidea, Embrithopoda y Desmostylia.

				

				
					278	Thorpe, Malcolm Rutherford (1925) The Geological History of the Oreodonts. Journal of Mammalogy 6, (2) 69-82.

				

				
					279	Suina (cerdos), Tylopoda (camellos) y Ruminantia (cabras y los bovinos), junto a los Whippomorpha (el grupo de los hipopótamos y los cetáceos).

				

				
					280	Como los grandes entelodóntidos de los que trataremos en el próximo capítulo y que pertenecen al clado Whippomorpha (= Cetancodonta), junto con los cetáceos, los hipopótamos y otros.

				

				
					281	La extinta superfamilia Merycoidodontoidea, formada por dos familias: Agriochoeridae con las especies más primitivas y pequeñas y Merycoidodontidae (originalmente Oreodontidae) con las especies más avanzadas.

				

				
					282	Oreodonte significa «dientes de montaña» y hace referencia a la forma de los molares.

				

				
					283	Proceedings of the Academy of Natural Sciences of Philadelphia 4-5 (1848-1851).

				

				
					284	Promerycochoerus, semiacuático similar a un hipopótamo. Brachycrus, ramoneador similar a un tapir. Eporeodon, pastador grande del tamaño de una vaca. Merycoidodon, pastador mediano similar a una cabra, Sespia, herbívoro pequeño del desierto del tamaño de una cabra a un gato. Mesoreodon, herbívoro mediano del desierto. Leptauchenia, herbívoro mediano del desierto.

				

				
					285	Cetancodontamorpha.

				

				
					286	Algunos se han encontrado en el Oligoceno superior.

				

				
					287	Los llamados “cerdos del terror” típicos del Oligoceno y el Mioceno, de los cuales trataremos en un apartado posterior de este mismo capítulo.

				

				
					288	Burger, B. J. & Jolley, L. A. (2020) A large new body Helohyid (Artiodactyla) from the Bridgerian Middle Eocene Washakie Formation of Southern Wyoming. Paludicola 12 (4): 175-184.

				

				
					289	Barbour, E. H. (1892) Notice of gigantic new fossils. Science 19, 99-100.

				

				
					290	Matthew, W.D. (1902) A horned rodent from the Colorado Miocene, with a revision of the Mylagauli, beavers, and hares of the American Tertiary. Bulletin of the American Museum of Natural History 16, 291-310.

				

				
					291	Aunque en años posteriores se descubrieron y nombraron otros géneros y cinco especies de aquellos roedores con cuernos, pero actualmente todas ellas se incluyen en el género Ceratogaulus.

				

				
					292	Como por ejemplo en How and Why Wonder Book of Prehistoric Mammals de 1964.

				

				
					293	También se encuentra restos fósiles del roedor excavador Gregorymys, del carnívoro Zodiolestes.

				

				
					294	Martin, L. D. & Bennett, D. K. (1977) the burrows of the Miocene beaver Palaeocastor, western Nebraska, U.S.A. Paleogeography, Palaeoclimatology. Palaeoecology 22, 173-193.

				

				
					295	Roedores del género Cynomis la familia de los esciúridos emparentados con las marmotas.

				

				
					296	En biología se considera que un animal es estrategas de la K cuando tiene menos crías e invierte más tiempo en cuidarlas y estrategas de la R cuando tiene varias crías, pero invierte menos tiempo en cuidarlas.

				

				
					297	El mismo comportamiento de los hurones de patas negras con los perros de la pradera norteamericanos y de los turones con los hámsteres europeos.

				

				
					298	Hunt, Jr. R. M., Skolnick, R. & Kaufman, J. (2018) The Carnivores of Agate Fossil Beds National Monument. Miocene Dens and Waterhole in the Valley of a Dryland Paleoriver. Zea Books. Lincoln, Nebraska.

				

				
					299	Es el carnívoro más común con al menos nueve individuos de todas las edades, incluida una hembra adulta.

				

				
					300	Del tamaño de un cerdo con dos pequeños cuernos situados en paralelo sobre el hocico.

				

				
					301	En el Parque Nacional Badlands, donde abundan los fósiles de oreodontos. También aparecen en gran cantidad en otros parques de Estados Unidos, como el John Day Fossil Beds National Park en Oregón y el Agate Fossil Beds National Monument en Nebraska.
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					310	Homalodotherium viene del griego y significa «bestia con dientes iguales».

				

				
					311	Leakey, Louis S. (1935) Does the Chalicothere – Contemporary of the Okapi – Still Survive? Illustrated London News 187 (November 2, 1935): 730-733, 750.

				

				
					312	La criptozoología (del griego significa literalmente estudio de los animales ocultos) es una pseudociencia y subcultura que intenta probar la existencia de animales extintos, mitológicos o folclóricos, a los cuales los criptozoólogos denominan críptidos.

				

				
					313	Colbert, E. N. (1936). Was the extinct giraffe (Sivatherium) known to the ancient Sumerians? American Anthropologist 38, 605-608.

				

				
					314	Los suidos (Suidae) constituyen una familia de Artiodáctilos cuyos representantes más conocidos son el jabalí y el cerdo doméstico.

				

				
					315	Al que ya mencionamos en el Capítulo 5 de este libro.
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					317	Archaeotherium (del griego: αρχαιοθήριον, que significa «bestia antigua»).

				

				
					318	Entelodonto viene de las palabras griegas enteles (completo o perfecto) y odontos (diente o dientes).

				

				
					319	La familia entelodóntidos (Entelodontidae) forma parte de la superfamilia Entelodontoidea dentro del clado Cetancodonta.
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					322	El Orellaniano (Orellan) en la escala de tiempo geológico es la etapa de la fauna de América del Norte según la cronología de las Edades de los Mamíferos Terrestres de América del Norte (NALMA), establecida generalmente en el Oligoceno temprano, hace entre 34 y 32 Ma.

				

				
					323	Poebrotherium era un camélido de poco más de un metro de altura del Oligoceno temprano.

				

				
					324	Entelodon deguilhemi de Francia alcanza 1,3 metros hasta el hombro y posee un cráneo de 65 cm de longitud.

				

				
					325	Archaeotherium (del griego, que significa «bestia antigua») endémico de Norteamérica y Eurasia entre el Eoceno y Oligoceno (33,9-24,8 Ma). Medía unos dos metros de largo y 1,2 de alto, pesaba 150-300 kilogramos.

				

				
					326	Daeodon shoshonensis de Norteamérica es la especie de entelodonte más grande que se conoce con hasta 2,1-1,8 metros de altura en el hombro, un cráneo de casi 90 cm de largo y un peso de casi media tonelada.
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					330	A diferencia de los suidos, los pecaríes tienen el cráneo es más corto, los colmillos siempre apuntan hacia abajo, la articulación de la mandíbula está justo por encima del plano de los dientes, los molares no desarrollan superficies muy arrugadas y complejas, son corredores eficientes de extremidades largas y se han diversificado en menos nichos ecológicos.

				

				
					331	Actualmente se debate sobre la presencia de tayasuidos en Sudamérica desde fines del Mioceno.

				

				
					332	Trataremos de ellos en el siguiente apartado.

				

				
					333	Nativa de Rumania, Hungría, norte de Irán, Ucrania y los Balcanes.

				

				
					334	Formada por taxones actuales como jabalíes (Sus), facóqueros (Phacochoerus), babirusas (Babyrousa), hilóqueros (Hylochoerus) y potamóceros (Potamochoerus) y por taxones fósiles como Kolpochoerus, Celebochoerus, Metridiochoerus y Hippohyus entre otros.

				

				
					335	- Los mamíferos selenodontes tienen dientes molares con crestas de esmalte alargadas en posición longitudinal entre las cúspides de la corona (llamadas lofos), los que aumenta la capacidad para deshacer fibras duras. Por ejemplo, los bóvidos y otros artiodáctilos.

					- Los mamíferos lofodontes tienen dientes molares con crestas de esmalte alargadas en posición transversal entre las cúspides de la corona (llamadas lofos). Por ejemplo, los perisodáctilos. 

					- Los mamíferos bunodontos son los que no tienen este desarrollo extra de la corona dental y tienen dientes molares con cúspides separadas y redondeadas. Por ejemplo, los él homininos, los suidos y otros omnívoros.
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					337	Entre ellas están las relativas al tiempo dedicado a la alimentación, la cantidad de alimentos ingeridos, la eficiencia en reducir los alimentos a fragmentos digeribles, los diversos tipos y duraciones de la digestión (estómago con múltiples cámaras, estómagos simples, rumia, cecotrofia, etc.), el tamaño corporal, etc.

				

				
					338	A diferencia de ungulados como tilópodos, hipopótamos, tayasuidos, équidos, etc.

				

				
					339	Rannikko, J., Adhikari, H., Karme, A., Žliobaitė, I. & Fortelius, M. (2020) The case of the grass-eating suids in the Plio-Pleistocene Turkana Basin: 3D dental topography in relation to diet in extant and fossil pigs. Journal of Morphology 281 (3) 348-364.

				

				
					340	Phacochoerus pastador, Hylochoerus herbívoro de alimentación mixta, Sus generalista omnívoro, Potamochoerus omnívoro comedor de frutas y tubérculos, Babyrousa omnívoro comedor de frutas.
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					343	Ya señalé que los hipopotamoideos junto a los cetáceos forman el clado Whippomorpha.

				

				
					344	La palabra antracoterio significa «bestias del carbón» porque los primeros especímenes de Anthracotherium se hallaron en una mina de carbón francesa.
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						Priabonense: Piso del Eoceno comprendido entre hace unos 37,2 ± 0,1 y 33,9 Ma.

				

				
					348	Ver el mapa de la figura 87.

				

				
					349	Grande Coupure. Episodio temporal iniciado a finales del Eoceno (hace unos 37 Ma), constituye un importante evento de cambios faunísticos en que el cual se extinguió una gran cantidad de mamíferos endémicos del Eoceno europeo y aparecieron nuevos inmigrantes asiáticos.
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					351	Ver nota a pie de página 328.
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					357	Hexaprotodon significa «seis dientes frontales», ya que algunas de las formas fósiles tienen tres pares de incisivos. y está más estrechamente relacionado con Hippopotamus.

				

				
					358	En taxonomía un grupo es  cuando incluye al antepasado común de sus miembros, pero no a todos los descendientes de este. El grupo se define por la exclusión de un grupo menor dentro de otro mayor, como por ejemplo los póngidos son los antropoides cuando quitamos los homínidos.

				

				
					359	La especie Saotherium mingoz, del Plioceno inicial del Chad (hace entre 5 y 4 Ma).

				

				
					360	 - Murchison, C. (1868) Palaeontological memoirs and notes of the late Hugh falconer Robert Hardwicke, London.

						- Kingdon, J. (1982) East African Mammals: An Atlas of Evolution in Africa. The University of Chicago Press. 

				

				
					361	Gorgops significa ojos de Gorgona, despiadado monstruo de la mitología griega que petrificaba a quien la mirase.

				

				
					362	En las formas terrestres los huesos mostrarán una organización tubular y con una corteza compacta que rodea una cavidad medular. En las formas terrestres de mayor tamaño los huesos serán más compactos, con una corteza más gruesa y algunas trabéculas en la zona medular. En las formas más dependientes del medio acuático los huesos serán más compactos. En las formas más grandes y muy dependiente del medio acuático los huesos serán mucho más compactos.

				

				
					363	Microanatomía ósea de los estilópodos.
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					365	Tales como la morfología de la piel, la densidad de los huesos y la estructura del esqueleto, disponer de una cavidad abdominal voluminosa.

				

				
					366	Palabra griega que significa con forma de carnívoro.

				

				
					367	Las dietas se han inferido mediante la comparación de la morfología dental de los taxones del Paleógeno con la de sus análogos modernos.
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					370	Durante el Wasatchiano, hace entre 55,4 y 50,3 Ma.

				

				
					371	Durante el Chadroniano, hace entre 38 y 33,9 Ma.

				

				
					372	Con aspecto de cánido y de félido respectivamente.

				

				
					373	Ice Age (La edad de hielo en España) es una es una película estadounidense de animación del año 2002 producida por Blue Sky Studios (división de 20th Century Fox).
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					376	Janis, C. M., Scott, K. M. & Jacobs, L. L. (1998) Evolution of tertiary mammals of North America (Nimravidae, p. 232). Cambridge: Cambridge University Press.
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					388	En el caso de Norteamérica estos taxones de cánidos pudieron pertenecer a las subfamilias hesperocioninos (Hesperocyonine) y borofaginos (Borophaginae).

				

				
					389	Ese fue el caso de los cánidos de la subfamilia borofaginos (Borophaginae).

				

			

		

	
		
			El laboratorio evolutivo de las Américas

			Las consecuencias del aislamiento geográfico

			[...]Todas las maravillas presentes en mil visiones y sonidos patagónicos ayudaron a influir en mi deseo.

			Moby Dick 390

			Herman Melville

			El norteamericano George Gaylord Simpson fue sin duda uno de los paleontólogos más destacados del pasado siglo, no solo por sus aportaciones al conocimiento de la evolución de los mamíferos desde sus orígenes, sino también por su influencia directa en el desarrollo de las propias ideas evolucionistas y, especialmente, por su participación en la elaboración de la denominada nueva síntesis o teoría sintética de la evolución, junto a investigadores tan destacados como el genetista Theodosius Dobzhansky y el taxónomo Ernst Mayr. Las hipótesis y propuestas elaboradas por el paleontólogo norteamericano se convirtieron para mí en referentes desde que comencé a interesarme por la paleontología, incluso antes de iniciar mis estudios superiores. 

			A mediados de los años setenta del pasado siglo estaba terminando mis estudios en el instituto y cualquier conocimiento relativo a la evolución de los seres vivos seguía siendo un tema tabú en los planes de enseñanza españoles. Por entonces mi pasión por acceder al conocimiento de la paleontología iba en aumento, exasperándome al ver como en las asignaturas de Ciencias Naturales apenas era tratada en relación con la evolución biológica, mientras que sí se explicaba su papel en la taxonomía y la estratigrafía. Fue por entonces cuando cayeron en mis manos un par de libros de Simpson que habían sido publicados en castellano. Recuerdo cuando leí La vida en el pasado, un librito de bolsillo cuya lectura me resultó asequible, pero sobre todo no olvidaré nunca El sentido de la evolución391, un libro publicado por primera vez en 1949 y traducido en Argentina, que a pesar de no lograr comprenderlo en su totalidad me ayudó a darle sentido a algunas cuestiones con las que me tropecé en mis primeros intentos por leer otras obras tan complejas como El origen de las especies de Darwin.

			En El sentido de la evolución Simpson argumenta que la evolución biológica no es un fenómeno direccional en el cual los linajes de seres vivos están orientados linealmente como resultado de una tendencia interna a la perfección (ortogénesis), sino de que es la consecuencia de la selección natural actuando continuamente en una misma dirección (ortoselección)392. Sobre este asunto, Simpson expone un ejemplo que guarda relación con el tema del que trata este libro y que hace referencia a los cambios de tamaño que ocurrieron durante la historia evolutiva de los équidos, los cuales fueron una excepción a una regla «no escrita» según la cual el tamaño de los animales tiende a aumentar durante su evolución. El paleontólogo señala que, al contrario de lo que muchos creen, el promedio de tamaño de los équidos no aumentó durante el Eoceno, llegando a ser al final del periodo incluso bastante más pequeños que al principio, además de que en el Mioceno y Plioceno hubo ramas evolutivas de équidos caracterizadas por la disminución del tamaño de sus componentes, mientras que simultáneamente aumentaba en otras. Simpson zanja el tema apuntando que también existen pruebas de que los mamíferos en general, especialmente algunos taxones relativamente grandes, han tendido a disminuir su promedio en tamaño desde las glaciaciones del Pleistoceno, lo cual podría sugerir que el aumento de tamaño es una respuesta adaptativa a las condiciones climáticas y no una tendencia interna de los propios organismos. Aquí recordaré al lector la discusión que sobre este mismo asunto se plantea en el capítulo 4 y la complejidad que supone la interpretación del aumento del tamaño corporal a lo largo de la historia evolutiva de los mamíferos.

			Entre 1930 y 1934 Simpson dirigió dos expediciones a la Patagonia organizadas por el Museo Americano de Historia Natural con el objetivo de recolectar mamíferos fósiles en los niveles del Cenozoico temprano (hace entre 50 y 25 Ma). La abundancia de fósiles en la Patagonia ya era conocida por los paleontólogos y el hecho de que entre ellos destaquen los pertenecientes a mamíferos muy antiguos podría contribuir al esclarecimiento de las primeras etapas de diversificación del grupo. En este sentido las dos expediciones fueron un éxito, al describirse veinticinco localidades fosilíferas y recolectarse centenares de fósiles, en su mayoría de mamíferos.

			En 1934 Simpson relata sus experiencias en América del Sur en su libro Attending Marvels393, el cual comienza citando la frase extraída de la novela Moby Dick que encabeza este capítulo. Seguramente con aquellas palabras el paleontólogo quiso dar a entender que sus vivencias en la Patagonia argentina habrían fomentado su deseo por conocer más sobre aquellas remotas tierras y sobre cómo fueron los mamíferos que las habitaron desde épocas remotas. Esta interpretación es solo una opinión, pero desde luego es indiscutible que los depósitos fosilíferos de América del Sur esconden innumerables maravillas, muchas ya conocidas y otras esperando a ser desenterradas.

			[image: ]

			Figura 93. Esquema de las diferentes fases del proceso de intercambios faunísticos acontecidos entre Sudamérica y Norteamérica a lo largo del Neógeno. Datos extraídos de Pelegrin et al. (2018).

			El interés de Simpson por la historia evolutiva de los mamíferos sudamericanos quedó plasmado en numerosos trabajos científicos y libros que han contribuido —con sus aciertos y errores— a desarrollar nuevas perspectivas geográficas de la evolución394. Las sucesivas faunas de mamíferos fósiles de Sudamérica destacan por incluir una gran variedad de grupos taxonómicos endémicos evolucionados durante los largos periodos de aislamiento geográfico del continente ocasionados como consecuencia de los procesos de la tectónica global. 

			Un intercambio desigual: el papel del tamaño corporal

			Hasta bien entrado el Neógeno, las faunas de mamíferos de América del Sur no incluyeron a muchos de los grupos que se pueden encontrar en las de América del Norte, Eurasia y África. Pero desde finales del Oligoceno el registro fósil sudamericano, además de por la presencia masiva de taxones autóctonos, se caracteriza por el progresivo reemplazo de parte de esas faunas por nuevos taxones foráneos. La primera característica es consecuencia del aislamiento que sufrió el continente tras su separación de la masa continental antártico-australiana, y la segunda es el resultado de los intercambios de fauna que se produjeron entre Norteamérica y Sudamérica conforme se fueron consolidando las tierras emergidas del istmo de Panamá, un proceso biogeográfico denominado por los paleontólogos Gran Intercambio Biótico Americano (a partir de aquí Gran Intercambio).

			Durante más de 50 Ma, América del Norte y del Sur estuvieron separadas geológicamente por un amplio brazo de mar donde actualmente están las tierras que forman el Istmo de Panamá. A este largo periodo de aislamiento Simpson lo llamó el «espléndido aislamiento»395 y propició que en ambos continentes evolucionasen unas faunas de mamíferos extraordinariamente diferentes, hasta el punto de prevalecer los mamíferos placentarios en los ecosistemas del Norte y en los marsupiales en los del Sur.

			Para Simpson existen pocos escenarios biogeográficos que hayan despertado tanto la imaginación de los paleontólogos como es el caso del cierre del istmo de Panamá y el desconcertante intercambio faunístico ocurrido a continuación. Desde mediados del pasado siglo los investigadores han aceptado ampliamente la hipótesis de que hace alrededor de 3 Ma (Plioceno tardío) se formó un puente terrestre que cerró el istmo de Panamá y conectó Norteamérica con Sudamérica, permitiendo así un trasvase faunístico que transformó la biodiversidad de los dos continentes. Estos desplazamientos de fauna se produjeron de una forma profundamente asimétrica durante el cual muchos taxones de América del Norte colonizaron con éxito América del Sur, mientras que pocos de este último continente lograron hacerlo en el del Norte.

			Pero, aunque el istmo de Panamá alcanzó por primera vez su forma actual hace alrededor de 3 Ma, de acuerdo con recientes estudios geológicos de la región396, desde el final del Eoceno hasta al menos el Mioceno tardío se pudo formar una cadena de territorios emergidos entre Norteamérica y Sudamérica. La formación de estos puentes terrestres sugiere que las migraciones de mamíferos terrestres entre ambos continentes habrían comenzado mucho antes de las que ocurrieron hace unos 3 Ma, pudiendo haber sido estas solo un remanente de otras que comenzaron hace alrededor de 10 Ma.

			Las evidencias y estudios más recientes indican que conforme aumentaba el grado de conexión entre América del Sur y del Norte se fueron produciendo múltiples intercambios faunísticos con una intermitencia que probablemente estuvo determinada por las fluctuaciones del nivel del mar que interrumpían el paso terrestre. Los intercambios se incrementaron en el Mioceno superior (hace entre 9,5 y 6,5 Ma), cuando se registran grupos de mamíferos pertenecientes en su mayoría a ambientes forestales y que por lo tanto requirieron un puente terrestre para la colonizar los dos continentes397. Esto coincide con la propuesta de que el istmo de Panamá se cerró hace alrededor de 10 Ma, una fecha muy anterior a la referida de 3 Ma, en el que habitualmente se ha situado al Gran Intercambio que comenzó al estabilizarse la conexión terrestre entre Norte y Sudamérica. Los investigadores han dividido este último intercambio faunístico en cuatro fases y su resultado final sentó las bases de la composición actual de las faunas de mamíferos de Sudamérica (figura 93)398.

			***

			El mar no es ni mucho menos el único elemento que actúa de barrera geográfica para la distribución de las especies en los procesos migratorios, ya que tanto las características de los taxones implicados como las condiciones ambientales de sus entornos de origen y destino también pueden modular tales procesos. Ese fue el caso del tipo de vegetación, cuando precisamente en torno a 3 Ma, el enfriamiento climático favoreció la formación de un corredor de pastizales y sabanas que permitió a los animales de campo abierto desplazarse entre América del Norte y del Sur, ya que antes y después del enfriamiento los bosques tropicales obstaculizaron cualquier migración de ese tipo de animales. En este sentido, los patrones que siguieron los taxones de mamíferos en el Gran Intercambio se han interpretado cómo la consecuencia de interacciones entre ellos mismos y con los factores ambientales, pero a la hora de determinar la composición de las faunas resultantes del proceso, los investigadores están descubriendo que entre todas las interacciones destacan las asociadas a características tan generales como sus tamaños corporales.

			Las características ecológicas de muchos de los taxones de mamíferos del Pleistoceno que participaron en el Gran Intercambio han servido como punto de partida para realizar estudios cuyos resultados apuntan a que el tamaño corporal fue el factor más importante para determinar la capacidad de colonización399. Así, cuanto más pequeño era el tamaño corporal de las especies originarias de Norteamérica mayor éxito tuvieron en la colonización de Sudamérica, probablemente porque la menor masa corporal se asocia a animales con más descendencia en menos tiempo, mientras que las más grandes se asocian a animales con menos descendencia en más tiempo400. En el caso de los taxones originarios de Sudamérica el patrón se invirtió y los de cuerpo más grande fueron los que tuvieron más probabilidades de colonizar Norteamérica.

			Durante el Gran Intercambio, la relación entre el tamaño de los taxones de mamíferos y su éxito colonizador se debió a las condiciones climáticas tan diferentes que existían entre América del Norte y del Sur, las cuales contribuyeron a determinar la composición de las faunas de mamíferos de cada continente. Las características ambientales del continente de destino fueron más importantes que las condiciones del continente del que partían los taxones de mamíferos. En este sentido, la estabilidad y productividad de los ambientes tropicales sudamericanos facilitaban la especiación y reducían la probabilidad de extinción, lo cual pudo favorecer que los taxones norteamericanos colonizaran América del Sur. Pero, por otra parte, la diversidad de los entornos tropicales también favoreció que los mamíferos tuviesen nichos especializados y áreas de distribución pequeñas, lo cual debió reducir la probabilidad de que los taxones de Sudamérica se dispersasen y estableciesen en los entornos más frío e inestables de América del Norte, especialmente los de menor tamaño menos capaces de adaptarse a tales condiciones por no poder retener el calor de forma tan efectiva como los más grandes. Ante esta situación los investigadores han planteado que, en el avance de los mamíferos durante el Gran Intercambio, la ya referida regla de Bergman habría desempeñado un papel mucho más importante del que habían considerado hasta ahora. 

			Sea como fuere, lo cierto es que como resultado de los procesos de intercambio faunístico que acontecieron a lo largo del Neógeno, la composición de las comunidades de mamíferos de América del Sur se convirtió en una amalgama formada por taxones de origen autóctono y otros procedentes de América del Norte. Las peculiaridades anatómicas y el gran tamaño que alcanzaron muchos de estos mamíferos les hace merecedores de ser tratados en este libro.

			Caparazones y garras: los xenartros gigantes

			A los mamíferos del superorden xenartros (Xenarthra)401 también los han denominado desdentados (Edentata) debido a la reducción o pérdida de los dientes, la cual está asociada a la adopción de una dieta basada en invertebrados blandos (especialmente insectos) o materia vegetal tierna. La única característica externa común a todos los xenartros es la de poseer unas uñas grandes y robustas en forma de garra que son una adaptación para excavar en las formas terrestres y para agarrarse a las ramas en las arborícolas. En cuanto al origen de estos animales, aunque no hay pruebas de que coincidieran con los afroterios (Afrotheria), los estudios genéticos realizados en especies actuales sugieren que ambos superórdenes (Afrotheria y Xenarthra)402 fueron hermanos en la base de la radiación de los mamíferos placentarios en el supercontinente Gondwana y que divergieron en el Cretácico cuando se separaron los continentes de África y Sudamérica. 

			El superorden xenartros se divide en el orden cingulados (Cingulata) integrado por los armadillos, y el orden piloso (Pilosa) integrado por los osos hormigueros (Vermilingua) y los perezosos (Folivora). Las morfologías externas de estos tres grupos de xenartros no guardan ningún parecido y, aunque llegó a existir algún oso hormiguero que alcanzó gran tamaño403, lo cierto es que todos los xenartros realmente grandes son parientes extintos de los armadillos o de los perezosos.

			La mayoría de las especies de xenartros han habitado en Sudamérica, donde probablemente se originaron y diversificaron hasta dar lugar a los cerca de doscientos géneros descritos. Esta explosión evolutiva se debió, seguramente, a que Sudamérica estaba por entonces prácticamente aislada y los xenartros se adaptaron a explotar una gran diversidad de ambientes, lo que les hace muy abundantes en el registro fósil a lo largo del Cenozoico. Por otra parte, la presencia de fósiles de posibles xenartros en los depósitos del Eoceno de la Antártida apuntaría a que estos mamíferos pudieron llegar allí desde América del Sur en dicho periodo cuando ambos continentes estuvieron unidos o muy cercanos. Más trascendencia posee el hecho indiscutible de que en América del Norte se registran ejemplares de xenartros de origen sudamericano a partir del Mioceno tardío, coincidiendo con la formación del istmo de Panamá que conectó ambos continentes.

			De todos los mamíferos gigantes que han habitado América del Sur, estoy convencido de que muchos de los más populares son xenartros y una prueba de ello la tenemos en el gigantesco perezoso terrestre denominado megaterio (Megatherium)404, al que me referí en un capítulo anterior, porque su esqueleto fue el primero que se montó para su exhibición a finales del siglo XVIII y que aún se puede ver en el Museo de Ciencias Naturales de Madrid. Sin duda, la espectacularidad del megaterio fue clave para el gran éxito que alcanzó, al igual que las gigantescas madrigueras atraen la atención hacia los grandes perezosos terrestres que las excavaron y los grandes caparazones han convertido en animales incomparables a los enormes armadillos gliptodontes.

			Incluso antes de que George Cuvier estableciera las características de los perezosos terrestres gigantes y sus posibles relaciones con el resto de los mamíferos, ya se habían descubierto los primeros restos fósiles de gliptodonte (Glyptodontinae), un enorme animal que pronto sería reconocido como pariente de los armadillos y del megaterio. Los primeros restos fósiles de gliptodonte —y a la vez el primer hallazgo paleontológico registrado en Argentina— lo llevó a cabo el naturalista y jesuita inglés Thomas Falkner a principios de la década de 1750, en la provincia de Santa Fe, a orillas del río Carcarañá. Por entonces estos restos no fueron clasificados, como tampoco lo serían los que el también clérigo Dámaso Antonio Larrañaga menciona en su correspondencia varias décadas después, un fémur que por su tamaño se llegó a atribuir posteriormente a un megaterio.

			La primera mención del gliptodonte en Europa la hizo Cuvier en 1823, cuando el animal aún carecía de nombre científico. En 1833, durante su famoso viaje alrededor del mundo405, Charles Darwin encontró en la provincia argentina de Buenos Aires los que para algunos serían los primeros fósiles de gliptodonte, mamíferos prehistóricos de América del Sur y de los que aún se sabía muy poco sobre ellos. Cuando los hallazgos de Darwin se enviaron a Londres, fueron estudiados por el célebre anatomista Richard Owen, a partir de 1837, que describió más de una decena de especies nuevas de grandes mamíferos Pleistocenos, entre las cuales estaba de gliptodonte, al cual se denominó Glyptodon clavipes. Inicialmente se había acuñado el género Glyptodon406, pero los académicos estuvieron discutiendo durante años sobre si era idóneo para denominar a todos los fósiles que se estaban descubriendo, por lo que comenzaron a proponer varios géneros nuevos, hasta que en 1845 Owen denominó Glyptodon a todos los hallazgos407 argumentando las similitudes que se habían descrito entre el caparazón y la estructura dental de todos ellos y atendiendo al parecido que los especialistas veían entre aquellos grandes animales, y junto a los armadillos, incluidos en el orden cingulados.

			Recientes análisis de ADN de gliptodontes han revelado su estrecha relación con los de armadillos actuales408, aunque la mayor parte de aquellos animales eran mucho más grandes y poseían una estructura ósea diferente unida a una fuerte coraza. Estos estudios paleogenéticos también sugieren que, tanto las novedades osteológicas de los gliptodontes como su especialización en comer pastos, debieron evolucionar en un período de tiempo relativamente corto que se extendió desde el Eoceno superior al Mioceno inferior, coincidiendo con el descenso de temperaturas y aumento de la sequedad que afectó a América del Sur durante ese periodo. Este cambio del clima ocasionó que, en gran parte del continente, los bosques cerrados y húmedos fueran gradualmente sustituidos por bosques abiertos más secos y por sabanas (pastizales). La expansión de estos nuevos hábitats y los alimentos más abundantes que aportaban los pastizales pudieron facilitar la evolución del gigantismo entre los primeros gliptodontes, unos animales que posiblemente tuvieron algún grado de especialización herbívora.

			Los únicos cingulados que viven actualmente son los armadillos y lo cierto es que la mayoría de sus especies son animales de pequeño a mediano tamaño, lo cual nos lleva a preguntarnos por qué muchos gliptodontes alcanzaron tamaños enormes. Sobre esta cuestión se ha especulado que incluso antes de que los gliptodontes ancestrales se hicieran gigantescos, el incremento de su masa corporal ya habría dificultado su capacidad para refugiarse en madrigueras, como hacen los armadillos actuales. En ese contexto, la pesada armadura de los gliptodontes y su propio gigantismo pudieron evolucionar para compensar su mayor vulnerabilidad ante los depredadores y por eso las especies de mayor tamaño se registran a partir del tránsito entre el Plioceno y el Pleistoceno, a la vez que aparecían en América del Sur especies de carnívoros comparativamente más grandes que las que vivieron en épocas anteriores. Al mismo tiempo, el aumento de la armadura y del tamaño de los gliptodontes también pudo estar impulsado por la competencia intraespecífica, culminando en las gigantescas y extrañas formas del Pleistoceno cuyos pesos llegaron a superar las dos toneladas.

			Recuerdo la representación de un gliptodonte realizado en 1920 por el alemán Heinrich Harder (figura 94), un colorista dibujo que permite apreciar el enorme tamaño del animal comparado con los paleoindios que lo están acechando desde detrás de unos matorrales. Sin duda, cualquiera que observe la escena debe pensar que aquellos cazadores lo tendrían difícil para clavar sus lanzas en el enorme caparazón abombado del gliptodonte, algo en lo que seguramente no se equivocarían. En relación con estas formidables corazas, recuerdo haber leído que cuando quedaban abandonadas en el campo tras morir los gliptodontes, los primeros homininos que poblaron aquellos extensos territorios las pudieron utilizar como refugio. De hecho, uno de los fósiles más llamativos que se pueden hallar en la región pampeana son los caparazones completos de estos animales, que abundan hasta el extremo de que no es demasiado extraño que en algunos sitios aparezcan agrupados numerosos ejemplares.
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			Figura 94. Arriba: Paleoindios cazando un Glyptodon (1920). Obra pintada por Heinrich Harder, parte de una colección de tarjetas ilustradas de animales prehistóricos que realizó para Reichardt Cocoa Company, titulada Tiere der Urwelt (Animales del mundo primitivo). Abajo: Grupo de humanos utilizando un caparazón de gliptodonte. Dibujo realizado por Magne de la Croix (1933)409.

			Por cierto, la caza de gliptodontes por parte de los primeros pobladores de América parece haber sido confirmada en un artículo410 que se publicó mientras escribía esto, donde se presentaba un estudio de seis cráneos de gliptodontes del género Glyptotherium hallados en dos sitios del noroeste de Venezuela, considerados de las primeras ocupaciones humanas en Sudamérica, datados hace entre 19810 y 15780 BP cal. Los análisis realizados indican que en la región frontoparietal de cuatro de los cráneos de gliptodonte aparecen fracturas producidas antes o después de morir, cuyos patrones sugieren que fueron causadas por golpes de percusión directa aplicados con precisión e intencionalidad donde es más débil la armadura del animal. Esta circunstancia y el sitio arqueológico donde aparecieron los cráneos, apuntan a que aquellos gliptodontes habrían sido atacados por humanos. En este sentido es curioso que cada vez más especialistas propongan que los humanos estuvieron implicados en la extinción de la megafauna que incluyó a los gliptodontes.

			***

			El otro gran grupo de xenartros que incluye a especies que alcanzaron enorme tamaño son los parientes extintos de los actuales perezosos arborícolas pertenecientes al suborden folívoros (Folivora)411, que como vimos forman junto a los osos hormigueros (Vermilingua)412 el orden pilosos (Pilosa). A lo largo de su evolución, los xenartros folívoros dieron lugar a varios linajes. Por un lado, el de la familia megalócnidos (Megalocnidae) y, por otro, las superfamilias megaterioideos (Megatherioidea)413 y milodontoideos (Mylodontoidea)414. A estas superfamilias pertenecen las dos especies de perezosos arborícolas actuales, cuyos tamaños son pequeños (de 4 a 8,5 kg) en comparación a los de muchos perezosos terrestres extintos que pesaron varias toneladas.

			Todos los representantes de la familia megalócnidos están extinguidos y sus restos fósiles aparecen en varias islas del mar Caribe, donde se cree que llegaron desde América del Sur, alrededor del límite Eoceno-Oligoceno (hace unos 33 Ma)415, cuando hubo una caída significativa del nivel del mar. Los perezosos megalócnidos presentan tamaños muy diversos, desde el de un perezoso actual hasta varios centenares de kilogramos; su cuerpo era alargado, con los miembros más cortos que sus parientes continentales y eran plantígrados, pero a diferencia de la mayoría de esos últimos, que pisaban con la parte lateral de los pies (pedolateralidad). Estas diferencias morfológicas posiblemente tengan que ver con una adaptación a la vida en islas.

			Megalocnus rodens fue un megalócnido de talla mediana, con un peso máximo estimado de 270 kg y una altura al hombro de unos 70-120 cm, cuyos restos se hallaron en varios sitios de la isla de Cuba, donde fue uno de los elementos más comunes de la fauna desde el Pleistoceno tardío hasta el Holoceno cuando hace unos 4700 años BP fue la última especie de perezoso terrestre que desapareció de Cuba. Se conoce muy poco sobre su dieta y paleoambiente, pero se ha inferido que habitó en las zonas altas o más arboladas de los bosques tropicales húmedos. Los megalócnidos sobrevivieron en el Caribe más tiempo que los perezosos terrestres del continente, pero todos habían desaparecido hace en torno a 5000 años BP, fechas que coinciden aproximadamente con el primer asentamiento de humanos en la región caribeña, lo cual sugiere que estos fueron la causa de la extinción.

			Los milodontoideos están representados por los perezosos terrestres extintos más primitivos y la envergadura de la mayoría de ellos podía superar los tres metros de longitud y la media tonelada de peso. Los géneros más conocidos de este grupo son Mylodon y Scelidotherium del Pleistoceno sudamericano, recolectados por primera vez en la región de las Pampas por Charles Darwin, durante su famoso viaje alrededor del mundo y fueron descritos por Owen 1840. 

			Las características mostradas por las extremidades anteriores de algunos milodóntidos indican que poseían buenas habilidades para excavar, por lo que se ha propuesto que géneros como Scelidotherium y Glossotherium pudieron ser los artífices de las madrigueras gigantes descritas en el apartado anterior. Por otro lado, el hallazgo de huesos y estiércol de milodontoideos preservados en cuevas sugiere que algunas especies de estos perezosos buscaron refugio en ellas o entraron para extraer sal.
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			Figura 95. Reconstrucción del aspecto en vida de Eremotherium laurillardi. Obra del autor (2022).

			Dentro de megaterioideos, los representantes basales de la familia megaloníchidos son grandes perezosos terrestres, aunque los miembros posteriores del grupo fueron reduciendo su tamaño y se adecuaron progresivamente a la vida arbórea, hasta culminar en los actuales perezosos de dos dedos. El género de megaloníchido más conocido es Megalonyx, un perezoso terrestre que se extendió por gran parte del Centro y el Norte de América desde el Mioceno tardío (hace unos 10,3 Ma) hasta el Pleistoceno (hace 11.000 años). Con unos tres metros de largo y hasta una tonelada de peso, la especie tipo es Megalonyx jeffersonii, que fue descrita por el presidente Thomas Jefferson y de la que tratamos en el capítulo tres (figura 95). Además, este perezoso terrestre fue el único que se extendió tan al norte como Alaska y probablemente ocupó gran variedad de hábitats que estuvieron asociados, según los registros paleoambientales, con un hábitat mixto de coníferas.

			Existen restos fósiles del perezoso terrestre de Jefferson que han aportado valiosos datos sobre la relación de estos animales con los primeros humanos llegados a tierras americanas y ese es el caso de los que se recuperaron en un pantano del norte de Ohio (USA) en 1915. Aquellos restos pertenecen al ejemplar de mayor tamaño que se conoce de la especie y después de un siglo los investigadores han identificado en uno de sus fémures cuarenta y una marcas de herramientas de piedra cuyo patrón indica el fileteado de los músculos. Datado hace más de 13.000 años416, este hueso es la evidencia más antigua que se conoce de explotación de Megalonyx por los paleoindios417.

			Los megaterioideos también incluyen a los perezosos terrestres de mayor tamaño de la familia megatéridos, tales como Megatherium y Eremotherium. El gigantesco Megatherium fue endémico de América Central y del Sur desde el Plioceno hasta el Pleistoceno y, como vimos en el capítulo, tres seguramente sea uno de los perezosos terrestres más famosos (figura 17). Con una longitud de seis metros y un peso de hasta cuatro toneladas, el megaterio es uno de los mamíferos de mayor tamaño que se conocen, solo superado por algunos proboscídeos y rinocerontes indricoterinos (figura 95). Estos enormes animales fueron principalmente cuadrúpedos, aunque sus huellas fosilizadas muestran que eran capaces de adoptar una postura bípeda y caminar sobre los costados de sus patas porque sus garras le impedían ponerlas planas en el suelo. 
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			Figura 96. Reconstrucción del aspecto en vida de Thalassocnus natans de finales del Mioceno de la Formación Pisco en Perú. Obra del autor (2022).

			Los megateridos del género Eremotherium (figura 95) alcanzaron los cinco metros de altura en posición bípeda y un peso de entre tres y cuatro toneladas. Estos grandes perezosos terrestres tuvieron un amplísimo rango de distribución, habitando durante el Pleistoceno en América del Norte, Centro y Sudamérica. Hace una década, en una localidad de la costa suroeste de Ecuador, se descubrió una acumulación de miles de huesos fosilizados de megamamíferos del Pleistoceno tardío, la mayor parte pertenecientes al perezoso gigante Eremotherium laurillardi. El hecho de que los restos correspondiesen a veintidós individuos adultos y juveniles que se habían depositado en un ambiente acuático de baja energía, unido a la presencia de abundante material vegetal y coprolitos, sugiere que estos animales pudieron ser gregarios y quizás pasaron mucho tiempo sumergidos en el agua, de manera análoga a los grandes herbívoros africanos actuales que se congregan en gran número en las fuentes de agua y que pueden morir en masa conforme estas se van reduciendo durante las sequias. Según algunos investigadores, el hallazgo realizado en Ecuador permitiría plantear la posibilidad de que Eremotherium se revolcase en los abrevaderos para evitar el calor y los parásitos, como hacen los hipopótamos y otros megaherbívoros actuales de ecosistemas tropicales áridos. Pero lo más curioso del caso es que, para actuar de esta manera, Eremotherium habría tenido que carecer de pelo418, lo cual ocasionaría que pasase a mejor vida la imagen que tenemos de estos animales.

			Otra familia de megaterioideos que parece estar estrechamente relacionada con la de los megatéridos es la de los notrotéridos, representada por perezosos terrestres como el género norteamericano Nothrotheriops, extinguido hace unos once años. De algunos excrementos semifosilizados de la especie Nothrotheriops shastensis, los investigadores han recuperado su ADN y fragmentos de gran variedad de plantas, lo cual indica que se alimentaba de una enorme diversidad de especies vegetales que eran consumidas según su disponibilidad en el momento.

			Los actuales perezosos arbóreos son buenos nadadores, por lo que es posible que también lo fueran los extintos perezosos terrestres y algunos de ellos incluso muestran características morfológicas típicas de mamíferos nadadores que son indicativos de modos de vida anfibia. En este sentido, en 1995 se publicó un descubrimiento sorprendente419: la descripción de un nuevo género de perezoso terrestre que parecía ser verdaderamente anfibio. Estos curiosos animales pertenecen al género Thalassocnus que actualmente se adscribe a los megatéridos y cuyos restos fósiles aparecen asociados a los de numerosas criaturas marinas en los sedimentos marinos de la Formación Pisco, en la costa de Perú. Los perezosos de este linaje fueron abundantes en las playas y costas de aquella región desde finales del periodo Mioceno hasta los inicios del Plioceno (figura 96).

			La primera especie que se describió del género Thalassocnus fue T. natans, un animal costero que probablemente vivía en tierra y se metía en el agua para alimentarse de vegetación marina. De hecho, la estructura ósea de su hocico sugiere que pudo tener un labio prensil como el de las actuales vacas marinas que se alimentan de plantas acuáticas. Por otro lado, el hocico de la especie T. carolomartini es muy alargado, su mandíbula inferior tiene forma de espátula y los huesos poscraneales se parecen a los de un león marino, por lo que probablemente pasara mucho más tiempo nadando en el mar que la especie anterior.

			A pesar de la variedad de formas y consecuentes adaptaciones que podemos inferir del registro fósil de los perezosos terrestres, entre finales del Pleistoceno y los inicios del Holoceno todos ellos se extinguieron junto a los gliptodontes, sobreviviendo solamente los linajes que condujeron a los perezosos arbóreos modernos. Las especies actuales de estos últimos son los únicos mamíferos a los que los investigadores pueden acudir para establecer paralelismos para inferir aspectos de la paleobiología de sus antiguos parientes, aunque lo cierto es que la morfología tan diferente de los perezosos arbóreos constituya a veces un obstáculo difícil de salvar.

			***

			Los paleontólogos disponen de pocos datos directos sobre la paleobiología de los extintos perezosos terrestres y reconstruirla, a partir de las similitudes con la de los perezosos actuales, es problemático porque podrían ser solo respuestas convergentes a formas de vida y alimentación similares, en vez de ser unos atributos comunes.

			Los perezosos arborícolas actuales son herbívoros con grandes estómagos que poseen múltiples compartimentos en los que la comida puede permanecer incluso varias semanas mientras que las bacterias simbióticas digieren lentamente la celulosa. Además, los movimientos de estos animales son lentos y sus tasas metabólicas se reducen hasta menos de la mitad que la de otros mamíferos de su mismo tamaño corporal. En cuanto a los perezosos terrestres, su morfología dental y la evidencia que aporta el estiércol fósil indican que fueron herbívoros estrictos como sus parientes actuales y de hecho se suele considerar que manipulaban la vegetación valiéndose de las grandes y curvadas garras de sus poderosas extremidades anteriores.

			Por otro lado, algunos investigadores han planteado la posibilidad de que algunas especies de perezosos terrestres fueran omnívoras y que ocasionalmente consumieran carroña e incluso pequeños animales. En este sentido se ha llegado a proponer que grandes perezosos terrestres como Megatherium pudieron ser depredadores que habrían utilizado sus extremidades anteriores para golpear y transportar pesadas presas, aunque la morfología de este enorme animal y la probabilidad de que se moviese lentamente concuerdan más con la imagen de herbívoro. 

			Otro aspecto interesante sobre la paleobiología de los perezosos terrestres es el relativo a su modo de locomoción. Atendiendo a la morfología de los pies y tobillos indica que la mayoría de los perezosos terrestres eran plantígrados, aunque a mediados del siglo XIX se argumentó que algunos caminaron apoyándose en la parte lateral de sus pies, soportando sobre ellas la mayor parte del peso. En las reconstrucciones de estos animales, siempre ha llamado mi atención que se les suela representar adoptando posturas bípedas, algo que estaría apoyado por el hecho de que el centro de gravedad del cuerpo de los perezosos terrestres y la fuerza de los huesos de su región locomotora posterior indican que algunas especies pudieron caminar de manera bípeda y las huellas que aparecen en el registro fósil así lo confirman. Además, el hecho de que las manos de la mayoría de los perezosos terrestres tengan garras adecuadas para manipular la vegetación y una cola robusta sugiere que pudieron buscar y consumir los alimentos sentados adoptando una postura semejante a un trípode.

			La tendencia a aumentar el tamaño corporal a través de la evolución fue una característica común entre los linajes de mamíferos herbívoros sudamericanos durante el Cenozoico y se aprecia especialmente en los xenartros, en los cuales tanto su gran diversidad de formas como las masas corporales de hasta varias toneladas fueron determinantes para el éxito ecológico que alcanzaron durante el Plioceno y Pleistoceno. 

			Los estudios realizados respaldan la hipótesis de que la variación del tamaño corporal de muchos los miembros del orden pilosos están correlacionado con el patrón filogenético420. En este sentido se ha propuesto que en los osos hormigueros, la especialización insectívora a lo largo de su evolución ha sido la principal restricción al tamaño corporal, mientras que en los perezosos fósiles la interacción entre la tasa metabólica basal y los hábitos dietéticos parece haber sido el factor principal que ha influido para que mostrasen una clara tendencia evolutiva hacia el aumento del tamaño corporal. Por otro lado, dicho aumento estuvo probablemente vinculado a los cambios ambientales que acontecieron desde el Mioceno y que culminó cuando aparecieron las especies de tamaño gigantesco durante el Pleistoceno.

			De todos los grupos de mamíferos de América del Sur que se dispersaron hacia las regiones templadas de Norteamérica, las especies de xenartros fueron las que llegaron en mayor número y una vez allí la mayoría de ellas se integraron en la fauna. Pero lo que fue aún más importante, se hicieron lo suficientemente comunes como para estar presentes en numerosas faunas locales y competir por los recursos alimentarios con sus componentes, logrando sobrevivir a los depredadores norteamericanos que tanto impactaron en las faunas de América del Sur tras su llegada.

			La explicación del éxito alcanzado por los xenartros en la fauna norteamericana está en los factores que facilitaron la exitosa dispersión de ciertos taxones a través del puente terrestre centroamericano421. Lo cierto es que, a pesar de la variedad de xenartros que habitaban en América del Sur, solo un representante de cada grupo principal se dispersó hacia el norte en cualquier fase de Gran Intercambio y la diversidad morfológica de perezosos terrestres, gliptodontes, armadillos y osos hormigueros indica que cada uno de ellos presentaba una adaptación ecológica distinta a la de los demás, con estrategias de alimentación que incluían omnívoros/insectívoros, mirmecófagos especializados y gran variedad de herbívoros con diferentes modalidades alimentarias, incluido un herbívoro acuático. Gracias a esta variedad de estrategias, los xenartros que participaron en el Gran Intercambio pudieron adaptarse a los diferentes hábitats y evitar superposiciones que causasen competencia ecológica entre ellos. En este sentido, la dieta de los xenartros gigantes extintos es un tema objeto de debate que se ha complicado especialmente en el caso de los perezosos terrestres, que, aunque se les suele considerar herbívoros, también se planteó la hipótesis de que algunos, como Megatherium, podrían haber incluido en sus dietas insectos e incluso carne procedente del carroñeo o la caza. Pero esto último parece ser una mera especulación, ya que los análisis de la composición isotópica de huesos fósiles de gliptodontes y perezosos terrestres gigantes indican que sus dietas fueron estrictamente herbívoras422.

			Lo que parece incuestionable es que después de entrar en América del Norte los xenartros se hicieron más grandes, a pesar de lo cual sus tamaños apenas les causaron superposición ecológica, porque cuando eran similares sus estrategias de alimentación eran diferentes. Este aumento del tamaño corporal pudo ser una respuesta a las nuevas condiciones climáticas y aunque el nicho ecológico que ocuparon no les permitió diversificarse, sí lograron evitar la competencia ecológica con los mamíferos nativos.

			El éxito evolutivo de los xenartros se ha considerado en términos de su diversidad taxonómica a lo largo del tiempo, que se habría relacionado con las características que hacían a sus denticiones especialmente aptas para hacer frente al desgaste que supuso el aumento de vegetación más abrasivas en su entorno.

			A partir del Plioceno los perezosos terrestres y los gliptodontes desarrollaron una gran diversidad de formas gigantes sin precedentes, que no disminuyó hasta el evento de la extinción generalizada que aconteció al final del Pleistoceno. Como hemos visto, incluso hubo taxones de xenartros herbívoros que tras cruzar a Norteamérica se hicieron abundantes gracias a su capacidad para evitar la competencia con los restantes linajes de mamíferos del norte y al aumento progresivo de su tamaño, convirtise aparentemente en los únicos megamamíferos que sobrevivieron a las primeras fases de la mencionada extinción423.

			Pero lo cierto es que se produjo, a finales del Pleistoceno y principios del Holoceno, la extinción generalizada de todas las formas gigantes de xenartros y teniendo en cuenta que constituían la mayor parte de los grandes mamíferos sudamericanos, podría decirse que terminaron siendo el grupo más afectado por la desaparición de la megafauna americana. Como veremos más adelante hubo otros grupos de mamíferos de gran tamaño que se extinguieron al completo, tales como los litopternos y notoungulados.

			¿Madrigueras o túneles?

			En los depósitos geológicos de finales del Cenozoico de Sudamérica algunos grandes mamíferos dejaron su impronta vital en forma de túneles y cavidades tan grandes que seguramente sean las únicas paleomadrigueras que se podrían atribuir a unos animales gigantes. Las estructuras sedimentarias ocasionadas por las madrigueras que excavaron animales del pasado, se denominan crotovinas424 y como otros rastros de origen biogénico son icnofósiles425. Estas interesantes paleomadrigueras prácticamente no se han tratado en los libros divulgativos de paleontología, lo cual es comprensible teniendo en cuenta que no han sido convenientemente descritas como tales hasta hace solo unas décadas, a pesar de que se conocen desde hace más de un siglo. 

			El registro geológico atestigua que a lo largo de millones de años han existido muchas especies de mamíferos cuyas actividades excavadoras han dado lugar a gran variedad de crotovinas, cuyo estudio está revelando a los investigadores datos sobre los comportamientos excavadores de numerosos mamíferos. La evidencia más antigua conocida de la actividad de mamíferos fosoriales426 se halló en los depósitos del Mioceno temprano (hace 20 Ma) de los ya mencionados lechos fosilíferos de Agate (en Nebraska) y se trata de un conjunto de paleomadrigueras en cuyo interior se han encontrado varios esqueletos parciales pertenecientes a individuos de diferentes sexos y edades del carnívoro anficiónido Daphoenodon. El tamaño de este oso-perro es similar al de un lobo o una hiena actual y coincide con las dimensiones de las madrigueras en que aparecen sus fósiles, por lo que debió ser el principal ocupante de estas427.

			En los depósitos sedimentarios del Mioceno tardío, localizados en el centro de Argentina, han hallado más de un centenar de estructuras que se atribuyen a madrigueras de grandes mamíferos, la mayoría con un diámetro de casi un metro y rellenas de sedimento428 que contenían fragmentos de huesos fósiles de mamíferos que reflejan un aumento notable en el tamaño medio de la fauna de los taxones fosoriales. Esta situación se pudo deber a que varios grupos de mamíferos adquirieron hábitos cavadores como respuesta a las duras condiciones climáticas estacionales que prevalecieron durante el Mioceno tardío en el sur del continente. Estas paleomadrigueras se han atribuido diversos mamíferos429 y su arquitectura simple sugiere que sus artífices pasaban la mayor parte del tiempo en la superficie buscando la comida, utilizándolas principalmente para refugiarse de las inclemencias ambientales y escapar de los depredadores.

			Pero las crotovinas del Mioceno tardío no son ni mucho menos las más grandes halladas en Sudamérica, ya que durante el Cenozoico el continente estuvo habitado por numerosos taxones de mamíferos de gran tamaño que cavaron enormes madrigueras durante el Plioceno y el Pleistoceno, las cuales son halladas con relativa frecuencia en países como Brasil, Argentina y Paraguay. En los depósitos del Cenozoico tardío de la región pampeana se han hallado numerosas estructuras sedimentarias atribuidas a paleomadrigueras, las cuales han permitido a los investigadores establecer sus posibles artífices, comparando el tamaño de cada taxón con el de las estructuras. Así, las galerías de menos de 30 cm de diámetro se atribuyen a roedores caviomorfos430, armadillos pequeños y notoungulados tipoterios431, las de diámetro en torno al metro a grandes armadillos y pampaterios432 y las de diámetro superior al metro y medio a perezosos terrestres milodóntidos exclusivos del Pleistoceno433. Estos últimos están marcadamente adaptados al hábito cavador y curiosamente la forma del esqueleto de sus manos se ajusta a las marcas de garras presentes en las paredes de las galerías.

			La abundancia de paleomadrigueras y la gran diversidad registrada de mamíferos cavadores de diversos tamaños habrían desempeñado un papel destacado como agentes erosivos generando importantes volúmenes de sedimentos que permitirían proponer a este gremio como ingenieros ambientales, cuyas comunidades faunísticas habrían constituido ecosistemas únicos sin análogos modernos. Esto plantea interesantes cuestiones sobre cómo la extinción, a finales del Pleistoceno, de los excavadores de mayor tamaño debió impactar en el posterior desarrollo de los ecosistemas modernos434.

			Por otro lado, en el sur y sureste de Brasil también se han descubierto centenares de grandes madrigueras excavadas en diversos tipos de rocas y sedimentos consolidados del Plioceno y Pleistoceno435. El tamaño de estos túneles oscila entre metro y medio de diámetro y hasta cuatro de ancho y dos de alto, lo que junto a las marcas presentes en sus paredes sugiere que fueron excavados por al menos dos tipos de grandes mamíferos extintos que, como en la región pampeana, fueron seguramente perezosos terrestres y armadillos gigantes436. Estos sistemas de grandes túneles no parecen excavados por animales solitarios, sino por la acción continuada de rebaños a lo largo de varias generaciones. Teniendo en cuenta que el tamaño de estas madrigueras debió facilitar el acceso a cualquier animal, es probable que su función principal no fuera protegerse de los depredadores, sino refugiarse durante un clima más seco, lo cual explicaría que existan sistemas de túneles similares a escala continental.

			Actualmente, en el sureste de la región pampeana, son bien conocidas las estructuras sedimentarias atribuidas a grandes madrigueras, aunque solo hace poco más de un siglo que se supo de su existencia. Por entonces, el gran paleontólogo argentino Florentino Ameghino llamaba paleocuevas a las estructuras que aparecen en los depósitos geológicos del sudeste de la provincia de Buenos Aires, aunque se referían a ellas principalmente como crotovinas, porque casi todas estaban rellenas de sedimento.

			No sería hasta finales del siglo pasado que las crotovinas pampeanas recibieron un tratamiento más específico y se estudiaron como lo que son. Pero como sucede con cualquier cavidad subterránea, los túneles de las paleomadrigueras siempre han suscitado fantasías en el imaginario popular. Así, por ejemplo, en Brasil ha habido muchas interpretaciones populares para explicar sus orígenes, algunas bastante disparatadas, tales como que fueron abierta por esclavos o cavadas en busca de oro y plata, que se utilizaron para esconder tesoros, almacenar armas y tropas, o para extraer agua, que sirvieron como túnel de los jesuitas o como guarida a los osos. También se les ha dado explicaciones más científicas, tales como la de que se guarieron en ellas una tribu de indios extinguidas hace mucho tiempo437. 

			Actualmente, existe un consenso entre los investigadores en considerar que la hipótesis más plausible para explicar el origen de las paleomadrigueras sudamericanas es que fueron excavadas por algunos de los representantes de mayor tamaño del superorden xenartros. Sin duda, la existencia de estos icnofósiles constituye una buena muestra de la espectacularidad que caracteriza al registro fósil de mamíferos sudamericano.

			Los otros ungulados 

			Florentino y Carlos Ameghino fueron dos naturalistas y paleontólogos argentinos que entre la segunda mitad del siglo XIX y principios del XX recolectaron y estudiaron una enorme cantidad de fósiles de mamíferos del sur del continente sudamericano. Los hermanos Ameghino describieron centenares de especies nuevas, pero las cronologías y las relaciones evolutivas que plantearon fueron muy discutidas por algunos destacados paleontólogos contemporáneos como el británico Arthur Smith Woodward. Así, cuando en 1897 Florentino Ameghino publicó Apuntes sobre Geología y Paleontología Argentina, Woodward le criticó las amplias generalizaciones que planteaba, que no se podían apoyar en unas edades relativas de los estratos terciarios de mamíferos que aún eran demasiado inciertas438 y puso en duda la cronología del Cretácico superior que Ameghino atribuía a los lechos de Pyrotherium, unos depósitos sedimentarios que contenían la singular fauna de mamíferos que incluía a ungulados primitivos como Pyrotherium, un curioso animal relativamente grande (figura 97). 
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			Figura 97. Arriba: Reconstrucción del aspecto en vida de Pyrotherium del Eoceno. Robert Bruce Horsfall (1913)439. Abajo: Cráneo. Modificado de Loomis (1914)440.

			Como no podía ser de otra manera, el paleontólogo norteamericano Henry Fairfield Osborn también se pronunció sobre las propuestas de Ameghino en 1900 publicando441 que Norteamérica era la única parte del mundo donde hasta entonces se hallaron mamíferos del Cretácico, aunque una conexión terrestre con América del Sur, a principios del Eoceno, pudo ocasionar la llegada de formas troncales de xenartros y la radiación de ungulados442 y de la que pudieron formar parte los antiguos mamíferos de la fauna de Pyrotherium. Según Osborn, la respuesta a si esta radiación de ungulados sudamericanos tuvo su origen en África o en Norteamérica depende de si Pyrotherium —como planteaba Ameghino— estaba relacionado con los proboscídeos y otros ungulados lo estaban con los hiracoideos. Osborn también consideraba que pudo haber cuatro corrientes de migración hacia y desde el continente sudamericano al que denominaba Neogea. La primera de ellas habría dado lugar a la radiación de la peculiar fauna autóctona de ungulados y edentados, mientras que en la segunda se habrían introducido en África, vía la Antártida, los proboscidios, los hiracoideos y las formas troncales de xenartros que derivarían en los pangolines y los cerdos hormigueros, que junto con los armadillos aparecen en el sur de Francia en el Oligoceno inferior.

			Actualmente, sabemos que todos los planteamientos anteriores eran erróneos y lo cierto era que Pyrotherium vivió durante el periodo Eoceno y —a pesar de atribuírsele una pequeña trompa— no estaba relacionado con el grupo de los elefantes, sino que formó parte de uno de los primeros grupos de ungulados nativos de América del Sur o meridiungulados (Meridiungulata)443. Este grupo taxonómico con categoría de superorden lo integran varios órdenes cuyas interrelaciones filogenéticas están sometidas a debate. Los meridiungulados carecen de representantes modernos e incluyeron numerosas especies de gran tamaño con características morfológicas peculiares y no guardaron una relación directa con la radiación evolutiva de los demás ungulados que se extendieron por Eurasia y África durante el Neogeno.

			Se conocen cientos de especies de los extintos mamíferos ungulados de América del Sur, los cuales pertenecen a cinco grupos principales (Notoungulata, Litopterna, Astrapotheria, Pyrotheria y Xenungulata) y totalizan unas cincuenta familias y más de doscientos géneros. Estos animales fueron abundantes durante la mayor parte del Cenozoico y algunos desarrollaron características similares a las de los ungulados actuales, mientras que en otros la evolución convergente y las innovaciones morfológicas propiciaron el desarrollo de nuevas soluciones anatómicas que les permitieron ocupar una amplia variedad de nichos de herbívoros terrestres de cuerpo mediano y grande.

			No todos los ungulados sudamericanos lo eran en el sentido estricto de poseer pezuñas, ya que muchos litopternos tenían pezuñas muy similares a las de los caballos, rinocerontes o cerdos actuales, y algunos notoungulados —como Homalodotherium— tenían garras y otros —como Notostylops— tenían una combinación de garra y pezuña. Algunos caminaban apoyándose en solo uno o dos dedos en cada pata, como hace un caballo o un bóvido, mientras que otros caminaban sobre cuatro o cinco dedos, como muchos mamíferos. Igualmente, los ungulados sudamericanos mostraban una amplia gama de formas. Algunos se asemejaban a antílopes, camellos o caballos, otros eran más parecidos a rinocerontes, hipopótamos o incluso elefantes, mientras que muchos se parecían a grandes roedores o conejos.

			Pero el aspecto de los ungulados sudamericanos que más nos interesa aquí es, sin duda, el de la envergadura que alcanzaron muchos de ellos. Esta fue muy diversa y aunque hubo muchos taxones de cierto tamaño, con pesos de entre unas decenas y unos cientos de kilogramos, aunque también fueron numerosos los de menos de 10 kg. Resulta curioso que algunos ungulados sudamericanos pesaran en torno a medio kilogramo, siendo por ello incluso más pequeños que cualquier ungulado actual. 

			***

			La gran cantidad de restos fósiles disponibles de ungulados de América del Sur ha permitido a los investigadores determinar que la evolución del gran tamaño se produjo en diferentes etapas del Cenozoico444. Inicialmente, las faunas de mamíferos sudamericanos eran autóctonas, pero a lo largo del Eoceno se produjeron cambios evolutivos y mayor variación geográfica impulsados probablemente por los cambios climáticos globales y la orogenia. En este sentido, durante el Eoceno temprano, algunos ungulados sudamericanos mostraron una clara diferenciación ambiental que produjo notables diferencias entre diversas regiones, alcanzando su máxima diversidad los litopternos cursoriales. En el mismo periodo muchos otros grupos de ungulados manifestaron un aumento general del tamaño, a veces estaba asociado con un progresivo aumento de la hipsodoncia445. Durante este período, los únicos mamíferos de más de mil kilos fueron los piroterios y los astrapoterios, linajes arcaicos de ungulados que alcanzaron su máximo tamaño en el Oligoceno y que incluyeron a dos géneros que tendieron al gigantismo, el astrapoterio Parastrapotherium, con un peso estimado de casi dos toneladas, y el piroterio Pyrotherium con más de tres (figura 97).

			Los microfósiles de plantas (fitolitos) informan sobre cómo era la vegetación de los hábitats del pasado y esto ha permitido a los investigadores hallar evidencias de que en América del Sur la aparición de los ambientes abiertos fue posterior a la hipsodontía en ungulados nativos, mientras que en América del Norte la hipsodontía es posterior al origen de los pastizales. Estos estudios446 han mostrado que al menos en el caso de los ungulados sudamericanos no parece existir una correlación simple entre su hipsodontía y los hábitats abiertos de pastizales, sino que el factor importante podría ser las dietas abrasivas con independencia de que los entornos fueran hábitats abiertos.

			La fauna del Mioceno de la formación Santa Cruz447 ya no incluye piroterios y los únicos grandes mamíferos presentes son los astrapoterios representados por la especie Astrapotherium magnum (figura 98) con un peso estimado de una tonelada, mientras que los linajes arcaicos de litopternos y los notoungulados braquiodontos serían reemplazados gradualmente por otros que eran más hipsodontos, un rasgo que caracterizaría a la mayoría de los ungulados nativos de todas las faunas cenozoicas posteriores. En cuanto al tamaño, los grandes litopternos no alcanzaron los cien kilos, mientras que los notoungulados grandes ascendieron a pesos de entre los 100 kg y la tonelada (Adinotherium, 121 kg; Homalodotherium, 340 kg; Nesodon, 554 kg).
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			Figura 98. Reconstrucción del aspecto en vida de Astrapotherium magnum del Mioceno de la formación Santa Cruz. Obra del autor (2022).

			Ya vimos cómo al final del Plioceno el cierre del istmo de Panamá unió los continentes americanos y permitió una migración bidireccional de fauna entre ellos, ocasionando un fuerte impacto en la evolución de las faunas sudamericanas, incluyendo la aparición de formas de gran tamaño. Así, desde el tránsito Plioceno-Pleistoceno y probablemente hasta que comenzó el Holoceno, los grandes ungulados nativos de América del Sur —representados entonces por notoungulados y litopternos— aumentaron su máxima masa corporal, aunque sin superar la media tonelada.

			Los ungulados sudamericanos de la ya mencionada formación Santa Cruz448 muestran un rango de tamaños corporales muy amplio, aunque la mayor riqueza taxonómica corresponde al rango de peso entre 20 y 100 kg, superando los 100 kg por los notoungulados toxodontes (Toxodontidae), los litopternos macrauquénidos (Macraucheniidae) y los astrapoterios astrapotéridos (Astrapotheriidae), unos cuadrúpedos que quizás se aventuraban en el agua449 y fueron los únicos en alcanzar masas corporales de mil kilos (figura 98). Los estudios realizados de estos meridiungulados también han permitido inferir interesantes aspectos sobre su paleobiología, mostrando que su gran variedad de tamaños habría estado asociada a diferentes estrategias locomotoras y alimentarias.

			La elevada diversidad de los notoungulados es un caso significativo de evolución en aislamiento geográfico desde el Paleoceno. Encontramos a los representantes del suborden tipoterios (Typotheria) que vivieron hace entre 60 y 0.5 Ma, del tamaño de un gato, plantígrados con pies de cinco dedos y patas relativamente largas, con cráneo y dentadura parecidas a los grandes roedores sudamericanos, probablemente ocupando su mismo nicho ecológico y con toda posibilidad fueron corredores ágiles y rápidos. Algunos tenían costumbres cavadoras y en general eran herbívoros poco especializados y gregarios adaptados a pastar en las praderas. Muy diferentes a los notoungulados tipoterios encontramos al suborden toxodontos (Toxodonta), animales de mediano a gran tamaño con patas macizas provistas de tres a cinco dedos protegidos por pezuñas, que incluyeron algunos taxones similares a ovejas, o a pequeños équidos, y a otros de gran porte como Nesodon del Mioceno, con un peso de más de media tonelada, o Toxodon, que sobrevivió hasta el Pleistoceno, con casi tres metros de largo, una cabeza enorme y las patas delanteras más cortas que las traseras. Otro gran toxodonto fue Homalodotherium, del Mioceno inferior, que con unos dos metros de largo y hasta trescientos kilos poseía unas extremidades anteriores largas con garras en lugar de pezuñas. Caminaba sobre las plantas de las patas traseras y los dedos de las patas delanteras, y, probablemente, era parcialmente bípedo para poder derribar las ramas de los árboles con sus brazos mientras se erguía sobre sus patas traseras. Este estilo de alimentación también lo desarrollaron otros mamíferos extintos como los perisodáctilos calicoterios y los perezosos terrestres, pero el parecido de estos con Homalodotherium es superficial y no significa que están relacionados entre sí, solo es el resultado de una evolución convergente al ocupar ambos nichos ecológicos similares (Figura 99).
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			Figura 99. Reconstrucción del aspecto en vida de Toxodon y
 Homalodotherium del Mioceno. Obra del autor (2022).

			En cuanto a los litopternos encontramos gran variedad de formas y tamaños. Así, los proterotéridos eran más pequeños, con formas como Thoatherium (figura 100) de setenta centímetros de longitud y parecido a una gacela. Estaba dotado de patas largas y dedos de los pies notablemente reducidos hasta quedar solo un casco parecido al de un caballo moderno, aunque a juzgar por sus dientes se alimentaba de hojas blandas en lugar de hierbas duras como los caballos. Las morfologías de Thoatherium eran indicativas de que probablemente corría con más agilidad que otros litopternos, tales como los macrauquénidos, que eran muchísimo más grandes, alcanzando — como ya vimos— pesos de hasta una tonelada.
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			Figura 100. Reconstrucción del aspecto en vida de Thoatherium del Mioceno. Obra de Charles R. Knight (1913).

			Los macrauquénidos es la única familia del orden litopternos que sobrevivió al Gran Intercambio y está integrada por animales más corpulentos que un caballo, con extremidades largas y con tres dedos en cada pie, como un tapir, y un cuello largo como el de la jirafa. La forma de la fosa nasal de los macrauquénidos fue evolucionando desde la típica de otros mamíferos que presentaba el género Protheosodon450 (Oligoceno tardío-Mioceno temprano), pasando por las formas intermedias presentes en varios géneros del Mioceno como Theosodon, hasta la forma peculiar que presenta la fosa nasal de Macrauchenia en el Pleistoceno. En este último género la conformación de la mencionada fosa es única en los mamíferos que en vida habría dotado al animal de una corta trompa parecida a la del tapir o un elefante (Figura 101).
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			Figura 101. Reconstrucción del aspecto en vida de dos macrauquénidos: Arriba: Macrauchenia patachonica del Pleistoceno (Dibujos de Robert Bruce Horsfall). Abajo: Theosodon garretorum del Mioceno (Dibujo de Charles R. Knight). Ambas ilustraciones del libro A history of land mammals in the western hemisphere de W. B. Scott (1913).

			Macrauchenia era herbívoro altamente especializado que vivió sobre todo en zonas pantanosas y su dentadura indica que se alimentaba de frutas y vegetación blanda, ocupando probablemente un nicho ecológico similar al del okapi y la jirafa, consumiendo la parte media y alta de la vegetación arbórea valiéndose de su labio prensil. Cuando se restableció el istmo de Panamá, entró en América del Sur la fauna norteamericana que incluía a los proboscídeos, pero Macrauchenia no se vio afectada porque al parecer no competía con ellos por los mismos recursos, aunque se extinguieron después de llegar el hombre a Sudamérica. Lo cierto es que los restos que dejaron los últimos meridiungulados eran tan diferentes a los mamíferos modernos que cuando fueron hallados por Charles Darwin le sirvieron para afianzar la idea de que las especies no eran inmutables.

			***

			Como sucede en los demás ungulados, en el caso de los meridiungulados un aspecto importante relacionado con el tamaño corporal es el comportamiento alimentario. En este sentido, los análisis ecomorfológicos indican que la forma de alimentarse de los ungulados de América del Sur presenta menor variación de la esperada, de manera que los notoungulados son pastadores de ambientes abiertos, mientras que los litopternos y astrapoterios son ramoneadores de ambientes cerrados. La tasa metabólica basal de estos herbívoros era alta, equivalente a la de los actuales perisodáctilos y artiodáctilos. Los estudios realizados indican que tanto los notoungulados como astrapotéridos habrían tenido una buena capacidad digestiva, quizás superior a la de los litopternos que requerirían de mayor tiempo para procesar el alimento en la cavidad bucal. Entre los ungulados de tamaño pequeño, los notoungulados tipoterios eran herbívoros de hábitats abiertos que pudieron compensar con mejores capacidades digestivas su reducida preparación de alimentos intraoral. Entre los ungulados de tamaño mediano, los proteotéridos posiblemente eran ramoneadores de hábitats cerrados y las especies más gráciles probablemente tuvieron dietas de ramoneador intermedio que habrían sido más estrictas en ambientes mixtos. Finalmente, todos los ungulados de gran tamaño tendrían dietas intermedias; Theosodon probablemente en ambientes mixtos, Nesodon en ambientes abiertos y Astrapotherium en ambientes más cerrados.

			Tras más de un siglo de controversias, los investigadores continúan buscando paralelismos entre los ungulados nativos de América del Sur y los del hemisferio norte, destacando entre ellos los referidos a los nichos alimentarios y tipos de digestión. Como ya vimos, muchos ungulados norteamericanos desarrollaron durante el Neógeno extremidades más largas que mejoraron su movilidad para poder alimentarse en los nuevos hábitats abiertos del continente. Por este motivo se ha investigado si en el mismo periodo se desarrollaron similares adaptaciones en los ungulados sudamericanos (notoungulados y litopternos) y los resultados sugieren que la tendencia evolutiva al alargamiento de las extremidades en los ungulados no es universal, como demuestra el hecho de que algunos grupos de mamíferos sudamericanos siguieron trayectorias evolutivas muy diferentes a las de sus contrapartes norteamericanas y formaron comunidades de mamíferos muy diferentes en ambos continentes. Igualmente, el hecho de que buena parte de los ungulados del hemisferio norte sean rumiantes no significa que también lo fuesen los ungulados nativos de América del Sur. En este sentido se ha averiguado que durante el Neógeno la diversidad de litopternos y notoungulados de tamaño mediano fue baja comparada con la de los pequeños y grandes, una situación similar a la que se ha documentado para los no rumiantes actuales de África oriental, lo cual podría ser una evidencia circunstancial apoyando que en estos grupos se dio la fermentación del intestino posterior451.

			Como ya vimos en un capítulo anterior, en los grandes mamíferos herbívoros el tamaño corporal está vinculado con las diferentes modalidades de fermentación digestiva y, además, los investigadores saben hace tiempo que el tipo de fermentación de cada familia de mamíferos tienden a mantenerse a lo largo de la evolución. Así pues, en los mamíferos herbívoros extintos como no suele existir evidencia anatómica directa, los investigadores infieren los tipos de fermentación de los parientes cercanos existentes. Pero cuando esos mamíferos herbívoros extintos carecen de parientes modernos pueden haber sido funcionalmente no análogos y entre esos casos están los perezosos terrestres extintos, los gliptodontes y, por supuesto, los meridiungulados452.

			En estos casos, para determinar el sistema de fermentación más probable, las opiniones de los especialistas se basan en aspectos tales como la morfología craneodental y del resto del esqueleto, buscando paralelismos con algún mamífero herbívoro actual, aunque no sea un pariente cercano. Así, por ejemplo, los notoungulados no tienen parientes cercanos, pero su morfología craneodental y apendicular se parece a taxones que —como los rinocerontes— fermentan el intestino posterior, un tipo de fermentación considerada ancestral en los ungulados453. 

			Es indiscutible que actualmente no queda vivo ni un solo descendiente de los meridiungulados y teniendo en cuenta las semejanzas que parecen existir entre estos mamíferos y muchos de los diferentes ungulados actuales, es difícil explicar cuál fue la causa de su extinción. Sin duda, los ungulados de América del Sur fueron muy numerosos, como demuestra el hecho de que grupos como los litopternos y los astrapoterios fueron de los pocos mamíferos placentarios terrestres que se dispersaron hacia la Antártida a principios del Eoceno. Pero, como sucedió con los xenartros, aunque la diversidad de los meridiungulados fue elevada durante la mayor parte del Cenozoico, solo estuvieron representados por unas pocas especies en el Pleistoceno. En el Cuaternario tardío los ungulados sudamericanos ya estaban en declive, pero es probable que los humanos que llegaron a Sudamérica contribuyesen a la desaparición de los últimos y en la extinción de la megafauna.

			Breve reseña de los roedores gigantes sudamericanos

			Una peculiaridad que destaca en la composición del registro fósil de los mamíferos de América del Sur es la presencia de restos correspondientes a roedores de un tamaño corporal muy grande, gigantesco si se les compara con los del resto del planeta, ya sean representados por fósiles como por especies que viven actualmente. Aunque sea de forma breve y para cerrar este capítulo sobre los mamíferos sudamericanos más grandes, expondré algunos datos interesantes sobre estos enormes roedores, unos animales que a pesar de ser tan llamativos apenas aparecen en los libros divulgativos sobre mamíferos fósiles, en parte, seguramente, porque muchos de ellos se han descrito en las últimas décadas.

			Comenzaré por contextualizar brevemente a estos roedores dentro del conjunto de los demás grupos que hemos tratado hasta ahora. Son varios los órdenes de mamíferos placentarios que, desde un punto de vista evolutivo, no forman parte de los laurasiaterios (de los que ya hemos tratado) ni de los afroterios (de los que trataremos en el próximo capítulo). Algunos de estos órdenes tienen representantes actuales e incluyen a los roedores, conejos, primates, colugos y tupayas454, mientras que otros están totalmente extintos, agrupándose todos ellos en los euarcontoglires (Euarchontoglires), un superorden que es filogenéticamente hermano de los laurasiaterios. Actualmente los representantes del orden roedores se distribuyen por todo el planeta y en América del Sur sus restos fósiles aparecen por primera vez en los depósitos del Eoceno/Oligoceno temprano. Como por entonces Sudamérica estaba aislada de todos los continentes, los especialistas consideran que seguramente llegaron allí a través del océano viajando sobre desechos flotantes.

			Taxonómicamente, todos los roedores que han evolucionado en el Nuevo Mundo pertenecen a los caviomorfos (Caviomorpha), un infraorden del suborden histricomorfos (Hystricomorpha) del que además de las especies sudamericanas forman parte numerosas especies africanas y alguna asiática. Debido a esta composición se ha planteado un debate en torno a si los ancestros de los caviomorfos llegaron a Sudamérica desde África a través del océano Atlántico (por entonces más estrecho) o si lo hicieron desde Asia a través de Norteamérica. Sea de una u otra manera, lo cierto es que a finales del Oligoceno todas las familias de roedores nativas de América del Sur ya estaban presentes en el registro fósil y el tamaño de muchos de ellos era enorme455.

			Observando los componentes de las faunas actuales de mamíferos sudamericanos encontramos a varios roedores que alcanzan cierto tamaño corporal y de hecho el roedor vivo más grande es la capibara o carpincho (Hydrochoerus hydrochaeris), único representante viviente de la familia hidrocoéridos (Hydrochoeridae). Recuerdo a los rebaños de estos curiosos animales en uno de los documentales que sobre los llanos venezolanos hizo Feliz Rodríguez de la Fuente456, y no puedo evitar recordar a Charles Darwin describiendo a los capibaras como animales que se pasaban el día tendidos entre las plantas acuáticas o paciendo hierba en zonas cercanas al agua y señalando que, debido a su característico paso y color, vistos desde lejos parecen cerdos pero en cuanto se sientan para vigilar su alrededor se aprecia claramente que son parientes de los roedores  y los conejos.

			Los capibaras habitan actualmente en las regiones de clima tropical y templado de América del Sur, siempre cerca del agua y formando manadas. Con hasta 1,30 metros de largo, sesenta centímetros de altura y un peso entre los 27 y 65 kg, el tamaño del capibara es mucho mayor que el de otros roedores caviomorfos, como las chinchillas y los conejillos de indias. De hecho, los caviomorfos muestran gran diversidad y una morfología variable, pero a pesar de que muchos de ellos alcanzaron tamaños elevados carecieron de las especializaciones presentes en otros grandes mamíferos, como es el caso de las adaptaciones extremas alcanzadas por los ungulados corredores.

			***

			El actual capibara pertenece a los hidroquerinos, una subfamilia aparecida en el Plioceno superior y aunque estos roedores se originaron en América del Sur, pero junto a los puercoespines fueron los únicos caviomorfos que llegaron al sur de América del Norte cuando se formó el istmo de Panamá, hace 3 Ma. Así, los fósiles fragmentarios de los carpinchos gigantes del género Neochoerus se han encontrado en los depósitos del Pleistoceno en Estados Unidos, México y Colombia, habiéndose estimado que su masa corporal estuvo entre 100 y 150 kg, mayor que la del capibara actual.

			También a partir de material fragmentario, se conocen roedores extintos más antiguos que alcanzaron tamaños aún mayores, como es el caso de las especies del género Phoberomys, del Mioceno tardío y Plioceno temprano, unos roedores de la familia neoepiblemidos (Neoepiblemidae). El peso de la especie Phoberomys pattersoni se estimó inicialmente en hasta 700 kg, convirtiéndose así en un auténtico gigante dentro de su grupo, pero posteriormente y utilizando otro método el valor de su masa corporal quedó reducido a entre 150 y 250 kg.

			Otro gran roedor que habitó América del Sur durante el Plioceno fue Chapalmatherium (= Protohydrochoerus), con unos 200 kg de peso, un cráneo el doble de grande que el del capibara actual y unas patas mucho más largas. Este gran roedor pertenece a la subfamilia protohidroquerinos, relacionada con los capibaras actuales. También del Plioceno es Telicomys, un roedor de unos 600 kg pertenecientes a la familia dinómidos (Dinomyidae), cuyo único representante actual es la pacarana (Dinomys branickii), un roedor de entre 10 a 15 kg de peso que capaz de trepar a los árboles y que habita en los bosques tropicales del centro de América del Sur

			Hace poco más de una década un paleontólogo aficionado encontró en un acantilado costero del sur de Uruguay un cráneo de roedor el doble de grande que el de cualquier otro conocido. Cuando el enorme cráneo se estudió se atribuyó a Josephoartigasia monesi457 y en ese momento el resto de los grandes roedores sudamericanos quedaron empequeñecidos (figura 102). Aquel cráneo medía cincuenta y tres centímetros de largo y comparándolo con el del capibara actual (al que se parecía mucho) se pudo estimar inicialmente que su masa corporal podría estar alrededor de una tonelada y medir unos tres metros de largo. Este roedor sería propuesto como el más grande conocido, vivió en Uruguay desde inicios del Plioceno hasta el Pleistoceno temprano y no pertenece a la familia de los capibaras, sino a los dinómidos. Josephoartigasia se alimentaba probablemente de plantas acuáticas y frutos, porque sus molares son pequeños y no son buenos para triturar la hierba u otra vegetación abrasiva. Los incisivos extremadamente anchos y de gran tamaño pudieron haber sido utilizados para defenderse de depredadores del tipo de los marsupiales carnívoros, los felinos con dientes de sable y las llamadas aves del terror458. 

			[image: ]

			Figura 102. Reconstrucción del aspecto en vida del roedor gigante Josephoartigasia monesi del Plioceno-Pleistoceno temprano de Uruguay. Obra del autor (2022).

			Llegados aquí, es oportuno aclarar que en torno a las masas corporales estimadas para los grandes roedores nativos de América del Sur se ha producido cierta controversia relativa a las estadísticas y cálculos, así como a las validaciones comparativas dadas a las medidas de determinados elementos cráneo-esqueléticos. Todas estas circunstancias tienen capacidad para haber ocasionado la sobreestimación de algunos tamaños corporales, sumándose a ello el hecho de que las estimaciones de las masas se basan en restos fósiles que suelen ser bastante fragmentarios459.

			Desde principios del Pleistoceno fue disminuyendo la masa corporal máxima de los roedores gigantes americanos y a finales del periodo solo los hidrocoéridos, como el ya mencionado Neochoerus, mantuvieron unos tamaños que superaban al de los roedores actuales. Se ha especulado sobre los motivos de la desaparición de los roedores gigantes, pero lo cierto es que hoy día solo el capibara puede superar un peso de 50 kg.

			Podría decirse que América del Sur fue una isla de roedores, ya que probablemente su aislamiento, durante la mayor parte del Cenozoico, facilitó que evolucionara una gran variedad de roedores nativos. Pero cuando hace tres millones de años se cerró el istmo de Panamá, llegaron a Sudamérica nuevos tipos de mamíferos norteamericanos, entre los cuales estaban diversos representantes del orden carnívoros junto a grandes herbívoros artiodáctilos y perisodáctilos. Con relación a esta invasión faunística se ha planteado la posibilidad de que tanto los mamíferos carnívoros como los herbívoros pudieron impulsar la extinción de los roedores gigantes; los primeros, ejerciendo presión depredadora sobre sus poblaciones, y los otros, probablemente compitiendo con ellos por el alimento. Finalmente, y como no podía ser de otra manera, están los que proponen que el cambio climático también pudo contribuir a la desaparición de los grandes roedores sudamericanos, pero como ya hemos visto a lo largo del libro, los acontecimientos climáticos (unidos a los geológicos) están detrás de todos los cambios faunísticos.
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			África misteriosa

			El continente oscuro de la paleontología

			Él mismo [Osborn] sugirió que probablemente África sería el centro de origen de los proboscídeos, los hiracoideos y los sirénidos, una predicción que se confirmó poco después con el descubrimiento de miembros primitivos de estas órdenes en los ricos depósitos de huesos de mamíferos en los lechos del Eoceno medio y superior del distrito de Fayum en Egipto

			On the importance Africa vertebrate palaeontology 460

			Andrews, C. W. (1912)

			Durante el Cenozoico las sucesivas fragmentaciones de las masas continentales y sus desplazamientos posteriores fueron modificando el clima global de la Tierra y con ello la distribución geográfica de los diversos grupos de mamíferos, desempeñando un papel fundamental en su evolución. En este sentido, seguramente, uno de los mejores ejemplos sea el de la distribución de los marsupiales a lo largo de su historia evolutiva, que incluye al continente antártico, al australiano y a los americanos, dado que todos ellos formaron parte del antiguo megacontinente de Gondwana.

			Los últimos datos aportados por los restos fósiles y los estudios genéticos han impulsado el conocimiento en el campo de la biogeografía evolutiva y están ayudando a comprender algunas peculiaridades del tema que nos ocupa. Actualmente se sabe que los grupos de los que formaron parte los mamíferos gigantes del Nuevo Mundo Perdido se originaron en diferentes continentes. Los taxónomos le han dado nombres complicados a cada una de estas sagas de gigantes, cuyo conocimiento será útil al lector para avanzar en nuestro relato.

			Siempre nos quedará África: Afrotheria 

			Actualmente, los mamíferos terrestres más grandes del planeta habitan en África, un continente donde curiosamente se originaron muchos de los grupos a los que pertenecen estos animales. A principios del siglo pasado, la peculiar fauna de mamíferos que habitó Afro-Arabia461 durante el Paleógeno, atrajo la atención de los paleontólogos. Como veremos a continuación, los primeros estudios que se publicaron de mamíferos fósiles de la depresión de Fayum (norte de Egipto) mostraron un conjunto de mamíferos terrestres altamente endémico, que incluía los primeros registros conocidos de linajes de mamíferos que habitan hoy en día la región afro-arábiga (como los proboscídeos), pero que carecía de los ancestros de otros muchos típicos en el África actual (como bóvidos, jirafas, cebras, rinocerontes y felinos). Como es lógico estos grupos ausentes no se originaron en África.

			Los mamíferos de origen africano han sido agrupados por los taxónomos en un superorden denominado afroterios (Afrotheria), que junto al de los xenartros (Xenarthra) forman el magnorden Atlantogenata. Dentro de los afroterios se diferencian dos grandes grupos: el primero está integrado por insectívoros de pequeño tamaño462 y el segundo, por herbívoros entre los que se encuentran muchos de los mamíferos más grandes que han existido. Desde el punto de vista locomotor, a los miembros de este segundo grupo se les considera ungulados, aunque los análisis moleculares han mostrado que los órdenes que incluyen mamíferos considerados ungulados tienen un origen polifilético al formar parte de dos grandes agrupaciones evolutivas: los ungulados laurasiaterios (Laurasiatheria) o euungulados463 que se originaron en Eurasia y los ungulados afroterios o penungulados464 que se originaron en África. Por otro lado, los estudios de restos fósiles aún no han podido demostrar la convergencia morfológica de los órdenes de ungulados africanos y eurasiáticos, dando lugar a un debate que se acrecienta conforme se realizan nuevos hallazgos465.

			Los ungulados afroterios incluyen a los órdenes hiracoideos (Hyracoidea), proboscídeos (Proboscidea), embritópodos (Embrithopoda), sirenios (Sirenia) y desmostilios (Desmostylia). Los sirenios y los desmostilios son acuáticos, por lo que no trataremos de ellos siguiendo la pauta que me he marcado en este libro.

			***

			Como ya vimos, la pugna que se produjo entre Othniel C. Marsh y Edward D. Cope en los territorios del oeste norteamericano, atrajo a la región a muchas instituciones estadounidenses para recolectar especímenes que pudieran exhibirse en las salas de los museos. A raíz de aquello, paleontólogos e instituciones de otros países, especialmente de Europa, comenzaron a convertir la búsqueda de fósiles de vertebrados en una cuestión de orgullo nacional, mientras que Estados Unidos aún no había organizado expediciones para buscar fósiles más allá de sus propias costas466.

			Entre 1901 y 1904 el Museo Británico de Historia Natural organizó una expedición a la región egipcia de Fayum, en la que se recolectaron numerosos fósiles de mamíferos, tanto terrestres como acuáticos, en las formaciones de Qasr El Sagha (Eoceno superior) y de Jebel Qatrani (Oligoceno inferior), que posteriormente fueron descritos por primera vez por el paleontólogo británico Charles W. Andrews467. Entre estos taxones se encontraba un precursor de los proboscídeos que habitó en pantanos (Moeritherium) y una forma ancestral del mismo orden (Barytherium), un animal semejante a un rinoceronte con dos cuernos (Arsinoitherium) y otro parecido a un mastodonte primitivo (Phiomia), además de varios taxones de hiracoideos entre los que estaba el enorme Megalohyrax.

			[image: ] 

			Figura 103. En el campamento principal del Fayum: (de izquierda a derecha) Olsen, Granger, Ibrahim Salim, Osborn, Daoud Mohammed, Hartley T. Ferrar el 17 de febrero de 1907. Trozos de madera fósil vistos a los pies de Olsen y Ferrar anclan las cuerdas de la tienda. Fotografía de Walter Granger. Material de la expedición del Museo Americano de Historia Natural al área de Fayum en 1907.

			Los trabajos publicados sobre los hallazgos de El Fayum fascinaron al adinerado y ambicioso paleontólogo Henry Fairfield Osborn que por entonces era presidente del AMNH de Nueva York. Además, aquellos informes británicos sobre los fósiles del El Fayum confirmaban las especulaciones realizadas por varios paleontólogos europeos y del propio Osborn apuntando a que seguramente en África aparecerían los fósiles de algunos de los grupos de mamíferos que ya se encontraron en Norteamérica (proboscídeos, sirenios y cetáceos primitivos). Todo esto provocó que Osborn quisiera inspeccionar personalmente los depósitos fosilíferos de la depresión de El Fayum, para lo cual organizó en 1907 una expedición del AMNH a Egipto después de que los británicos terminasen sus trabajos en la región (figura 103). La expedición centró la recolección de fósiles principalmente en los lechos sedimentarios de la depresión de la región egipcia de Fayum, en las mismas formaciones geológicas del Eoceno superior y el Oligoceno inferior en que lo hizo Andrews unos años antes.

			En la misma línea de pensamiento que ya vimos en el caso del presidente Jefferson, Osborn consideraba que la hazaña que del AMNH sería también la de todos los estadounidenses. La expedición paleontológica a El Fayum contó con el apoyo del entonces presidente Theodore Roosevelt y con la ayuda de los británicos, cuya presencia y familiaridad con Egipto era muy destacada. 

			Cuando planeó la expedición, el objetivo de Osborn era obtener fósiles de mamíferos norteafricanos para exhibirlos en el AMNH de Nueva York, pero, sobre todo, esperaba que los fósiles que se descubriesen ayudasen a determinar el papel de África en el origen y evolución de todos los mamíferos. Además, pretendía demostrar la posibilidad de que los mamíferos africanos se hubiesen extendido a Eurasia y Norteamérica, en vez de en sentido contrario como se solía especular por entonces468. Tras la expedición Walter Granger y sus colegas del AMNH catalogaron más de medio millar de especímenes, unos descubrimientos relativamente escasos, pero que sirvieron para dar un impulso importante a los estudios de la diversidad, migración y distribución de los mamíferos en África469.

			Resulta llamativo que con el paso de los años la expedición realizada a Egipto en 1907 resultaría bastante desconocida, llegando al extremo de que fuera del ámbito profesional pasasen décadas sin que apareciera en la literatura popular, e incluso los paleontólogos apenas conocían cómo se desarrolló la búsqueda de fósiles en El Fayum. Es igualmente llamativo que no se dispusiera de una crónica detallada de la expedición hasta que en 1977 se encontró, entre unos documentos que dejó Walter Granger tras su muerte tres décadas antes, una agenda (Notes From Diary–Fayum Trip) escrita por el propio paleontólogo en la que la relata de primera mano470 lo acontecido en la expedición. Lo que no sabían Osborn, Granger y sus colegas cuando abandonaron Egipto cargados de fósiles, era que acababan de inmortalizar el mundo en que habían evolucionado los afroterios y con ellos gran parte de los mamíferos modernos.

			Unas marmotas muy extrañas

			Los hiracoideos (Hyracoidea) no son precisamente uno de los órdenes de mamíferos más populares entre los interesados por estos temas y es posible que muchos lectores incluso los desconozcan. Recuerdo que, como me había sucedido con otros muchos mamíferos, la primera vez que leí sobre los hiracoideos fue en la enciclopedia Fauna, la monumental obra del famoso naturalista Félix Rodríguez de la Fuente que tanto inspiró a muchos niños de mí época. Los hiracoideos se originaron en el Eoceno y sus únicos representantes actuales son los procávidos (Procaviidae), una familia que incluye a cinco especies distribuida por toda África y la península de Arabia. Estos animales son conocidos como damanes y su aspecto recuerda al de las marmotas, pudiendo medir más de medio metro de largo y pesar hasta 5 kg. Teniendo en cuenta que el aspecto y tamaño de un damán no se parece en nada a los de un elefante, una de las primeras cosas que me sorprendieron es que a estos animales se les relacionase con los proboscídeos (el orden de elefantes y sus parientes). Años después supe que a los hiracoideos también se les había relacionado con los sirenios (manatíes y vacas marinas), que para colmo de las diferencias poseen una anatomía corporal totalmente adaptada a la vida acuática.

			Los taxónomos encuadran a los hiracoideos en los afroterios penungulados a pesar de sus diferencias con los restantes miembros del grupo, ya que comparten con ellos varias e inusuales características anatómicas. Así, en los machos de los damanes —igual que en los de proboscídeos y sirenios— los testículos están metidos en la cavidad abdominal junto a los riñones, y en las hembras hay un par de pezones cerca de las axilas y cuatro en la ingle, precisamente en los mismos lugares donde los tienen los elefantes (dos cerca de sus axilas) y los sirenios (dos cerca de cada aleta anterior). Además, tanto los pequeños colmillos de los hiracoideos como las enormes defensas de los proboscídeos se desarrollan a partir de los dientes incisivos y ambos grupos poseen uñas aplanadas en las puntas de los dedos471.

			Los hiracoideos forman un grupo taxonómico separado, aunque estrechamente relacionado con proboscídeos, sirenios, embritópodos y desmostilios. Partiendo de los datos genéticos y de las características que comparten damanes y elefantes se ha discutido si estos últimos son sus parientes vivos más cercanos, aunque recientemente se ha planteado que los más cercanos a los elefantes serían los sirenios. Lo cierto es que, tanto los hiracoideos como los demás afroterios (proboscídeos incluidos), se convirtieron en los principales herbívoros terrestres de África hasta que en el Mioceno fueron desplazados por los bóvidos que eran más eficientes, aunque los hiracoideos estuvieron bien representados en la mayor parte de África y Eurasia hasta finales del Plioceno.

			Los fósiles más antiguos de hiracoideos son del Eoceno de Oriente Medio (hace 37 Ma) y durante la segunda mitad de ese periodo el grupo se diversificó dando lugar a especies de diversas envergaduras, muchas de gran tamaño en comparación con los actuales damanes e incluso algunas podrían considerarse auténticos gigantes. En los depósitos del Paleógeno norteafricano se han hallado varios de estos grandes hiracoideos. Entre estos animales está Megalohyrax eoceanus, presente en El Fayum desde el Eoceno tardío al Oligoceno inicial, que con un cráneo de casi 40 cm y hasta 1,5 metros de largo, tenía el volumen próximo al de un tapir, aunque la especie de mayor tamaño fue Titanohyrax ultimus, con una masa corporal estimada entre 600 y 1300 kg (figura 104).
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			Figura 104. Arriba: Titanohyrax ultimus (Eoceno final-Oligoceno inicial. Egipto) Obra del autor (2022). 

			Es indiscutible que, a pesar del tamaño que alcanzaron algunos de los primeros hiracoideos, no llegaron a ser los afroterios más grandes y desde luego no lo son actualmente. Desde los primeros registros de proboscídeos y embritópodos que se conocen en depósitos del Paleógeno de la región norteafricana, ambos órdenes han incluido taxones de un tamaño relativamente grande y sin duda gran parte de ellos podrían considerarse animales auténticamente gigantes.

			Falsos rinocerontes primos de los elefantes

			En 1902, durante la exploración de los desiertos que bordean la depresión egipcia de El Fayum, en la formación geológica Jebel Qatrani, el paleontólogo Charles W. Andrews descubrió numerosos restos fósiles de mamíferos del Paleógeno. Algunos de aquellos fósiles pertenecían a taxones conocidos, como el proboscídeo Palaeomastodon, aunque estaban mucho más completos, y otros fósiles permitieron describir taxones nuevos, entre los cuales destacaba un gran ungulado al que el paleontólogo H. J. L. Beadnell472 denominó Arsinoitherium zitteli473. Para clasificar a estos grandes mamíferos se estableció el orden embritópodos (Embrithopoda), que como ya referimos forma parte de los afroterios. Aquellos primeros restos de Arsinoitherium incluían casi todo su esqueleto, lo cual posibilitó que Andrews hiciese en 1906 una reconstrucción bastante completa del animal474. En ella, el arsinoterio es mostrado como un gran mamífero graviportal de complexión fuerte y de unos tres metros de largo, cuyo cráneo relativamente estrecho mide 65 cm de longitud y se caracteriza por poseer sobre los nasales dos enormes núcleos córneos afilados de casi 70 cm de largo y un segundo par muy pequeños detrás en los frontales (figura 105).

			El aspecto físico del arsinoiterio se parecía superficialmente a los rinocerontes actuales por el gran tamaño de su esqueleto y por las enormes protuberancias de su cráneo. Además, los caracteres dentales de Arsinoitherium pasarían por los de un rinoceronte ancestral, aunque la estructura de las protuberancias anteriores de su cráneo recuerda a los Dinocerata de Norteamérica, ya que los cuernos de los rinocerontes carecen de unión ósea al cráneo. Al ver las mandíbulas de Arsinoitherium es llamativa la ausencia de los diastemas mandibulares típicos en otros herbívoros, así como el hecho de que su fórmula dental es completa con las piezas formando una fila continua. Por otro lado, la morfología y disposición de los molares y premolares de los arsinoiterios, junto a la estructura de las articulaciones mandibulares, configuran un aparato masticatorio muy especializado, con unas mandíbulas que se mueven de manera particular al masticar. De acuerdo con estas características, las del esqueleto poscraneal y las de extremidades, los investigadores han interpretado que los arsinoterios fueron un herbívoros ramoneadores, altamente selectivos y especializados en un entorno de pantano semiacuático, aunque esa dieta no ha sido confirmada por los recientes análisis de isótopos estables de la composición ósea475. 
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			Figura 105. Reconstrucción de Arsinoitherium zitteli (Eoceno tardío) realizada para el libro A descriptive catalogue of the Tertiary vertebrata of the Fayûm, Egypt (1906).

			En el registro fósil de la región Afro-Arábiga, los arsinotéridos (Arsinoitheriidae) están representados por los géneros Arsinoitherium y Namatherium476, endémicos de esa región desde el Eoceno medio hasta el Oligoceno tardío y especialmente conocidos en Fayum. Arsinoitherium zitteli es un taxón bien conocido como parte del registro fósil de la región afro-arábiga, desde el Eoceno tardío hasta el Oligoceno inicial (entre hace 36 y 30 Ma), mientras que Arsinoitherium andrewsi extiende su distribución al extremo noroeste de la región registrándose en Omán y Arabia Saudita. Fuera de afro-arabia, los embritópodos más antiguos de la familia paleoamasiidos (Palaeoamasinae) aparecen desde el Eoceno temprano al tardío en Eurasia (Rumanía y Turquía). La última aparición conocida de embritópodos fue en el Oligoceno de Kenia (figura 106). 

			Hace tres décadas se publicaron los primeros estudios de restos vegetales fosilizados de la Formación Jebel Qatrani, los cuales mostraban que las hojas, frutos y semillas crecieron en un clima tropical húmedo y probablemente monzónico. Los frutos y las semillas muestran afinidades con los del Eoceno de Europa occidental y con los de algunas modernas floras indomalayas. Además, se halló una variada evidencia geológica y paleontológica indicativa de que el paleoambiente de Jebel Qatrani era una llanura aluvial costera tropical húmeda y restos fósiles demuestran que durante el Oligoceno hubo grandes áreas de bosques autóctonos en el área de Fayum477.

			En el interior de la región afroarábiga el registro fósil del Paleógeno también está bien representado en los estratos sedimentarios del Oligoceno tardío continental ubicados en Chilga Woreda, al oeste de Gondar, en la meseta noroccidental de Etiopía. Allí los restos fósiles de vertebrados aparecen junto a los de gran cantidad de plantas478 cuyas asociaciones indican que en aquella época existieron en la región bosques diversos con una composición localmente heterogénea y que incluyó tanto a familias de plantas comunes en los bosques actuales como a otras que no lo son. Además, los datos sedimentológicos indican que el paisaje era casi llano y recorrido por cursos fluviales, con lluvias abundantes que propiciaron una vegetación exuberante.
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			Figura 106. Distribución paleogeográfica de Embrithopoda e hipótesis del origen africano de Embrithopoda y Palaeoamasiidae durante el Eoceno y el Oligoceno: 1. Stylolophus, Cuenca de Ouled (Marruecos). 2. Namatherium, Black Crow (Namibia). 3. Arsinoitherium, Bir Om Ali, (Túnez). 4. Arsinoitherium, Dur At-Talah (Libia). 5. Arsinoitherium, Thaytiniti y Taqah (Omán). 6. Arsinoitherium, Fayum (Egipto). 7. Arsinoitherium, Malembe (Angola). 8. Oued El Grigema (Túnez). 9. Arsinoitherium, Chilga (Etiopía). 10. Harrat Al Ujayfa (Arabia Saudita). 11. Arsinoitherium, Losidok (Kenia). 10. Palaeoamasia y Hypsamasia, Anatolia (Turquía). 12. Crivadiatherium, Rumania; 13. Cuenca de Boyabat (Turquía). Modificado de Gheerbrant et al., 2018479.

			Debido a que la localidad fosilífera de Chilga es una de las pocas de la región afroarábiga que data de hace entre 32 y 24 Ma, aporta una asociación faunística de vertebrados que ayuda a comprender el cambio radical que se produjo entre las faunas arcaicas propias del Paleógeno y más modernas del Neógeno, en gran parte inmigrantes procedentes de otras regiones. Lo cierto es que en Chilga se registra una fauna única de mamíferos arcaicos endémicos, en la que arsinoiterios e hiracoides primitivos conviven con los primeros deinoterios. 

			En las localidades fosilíferas de la región de Chilga los restos fósiles de vertebrados suelen ser fragmentarios y generalmente representan herbívoros de tamaño mediano a grande, porque las condiciones sedimentarias que facilitaron la formación de un importante registro paleobotánico también habrían ocasionado a la vez que no se preservasen los huesos de mamíferos por debajo de 20 kg. En este sentido, la fauna de mamíferos de Chilga está compuesta por los grandes herbívoros penungulados que están bien representados en las localidades más antiguas del Paleógeno afro-árabe. Los embritópodos están representados por la especie Arsinoitherium giganteum, la forma más distintiva y de mayor tamaño de su grupo; los hiracoides muestran una diversidad moderada y están representados por cuatro especies de tres géneros480; los proboscídeos están representados por tres especies de la familia Palaeomastodontidae y por las primeras apariciones de las familias Dinotheriidae y Gomphotheriidae.

			En el tránsito del Paleógeno al Neógeno, en la región afro-arábiga, encontramos nuevamente el fenómeno del aumento de la masa corporal de muchos de los taxones que representan a los órdenes de mamíferos implicados, incluida la saga de los mayores gigantes que existieron y aún existen: los proboscídeos.

			Gigantes por naturaleza

			El orden proboscídeos (Proboscidea) incluyen a los elefantes actuales y a sus numerosos parientes extintos, muchos de los cuales gozan de gran popularidad y han protagonizado varias de las anécdotas narradas en capítulos anteriores. Estos animales son sinónimo indiscutible de enormidad y la historia del mastodonte norteamericano nos dejó claro que también pueden serlo de prestigio para sus descubridores.

			Uno de mis primeros contactos con la paleontología de campo fue excavar en un yacimiento con restos fósiles de mastodonte y elefante, los cuales no solo me cautivaron por su tamaño, sino también porque pude apreciar de cerca las enormes diferencias que existen entre las denticiones de dos grandes animales con aspectos tan parecidos a primera vista. En aquella época tuve la ocasión de tener en mis manos los tomos del tratado monumental sobre proboscídeos escrito, hace casi un siglo, por el paleontólogo norteamericano Henry Fairfield Osborn. Aquellos libros estaban repletos de descripciones detalladas de las osamentas fósiles de todos los representantes del orden que se conocían por entonces, exponiendo extensos análisis y múltiples hipótesis sobre las posibles conexiones evolutivas entre todos ellos481. Además, esta obra de Osborn contiene una extraordinaria iconografía que incluye las reconstrucciones del aspecto en vida de numerosos taxones extintos, algo especialmente valioso para quien como yo disfruta tanto con el paleoarte. Por otra parte, resulta que el enorme interés mostrado por Osborn elaborando aquel tratado sobre proboscídeos es muy posible que surgiese a raíz de los descubrimientos realizados en El Fayum, porque las expediciones realizadas a Egipto acrecentaron el interés por la historia evolutiva de los proboscídeos, como las que se realizaron décadas antes al oeste americano lo hicieron con los brontoterios y otros grandes mamíferos. 

			En 1912 el paleontólogo británico Charles W. Andrews escribió que en 1900 Osborn se había referido a África como «el continente oscuro de la paleontología, porque prácticamente no tiene historia de mamíferos», sugiriendo que probablemente África sería el centro de origen de Proboscidea, Hyracoidea y Sirenia. La predicción de Osborn se confirmó en los años posteriores cuando los representantes primitivos de aquellos tres órdenes aparecieron entre los fósiles de mamíferos descubiertos en los depósitos del Eoceno de El Fayum en Egipto482.
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			Figura 107. Arriba: Moeritherium (Eoceno de Egipto). Ilustración realizada en 1961 por Zdenek Burian para el libro A Book of Mammoths (1963). Abajo: Comparativa entre Moeritherium lyonsi y Pezosiren portelli. Obra del autor (2022).

			Sin duda, los elefantes son animales emblemáticos dentro del conjunto de los mamíferos de África, por lo que resultó un tanto proverbial que los paleontólogos lograsen ubicar el origen de los proboscidios en ese continente. Así, cuando en 1901 Andrews excavó los restos fósiles de Moeritherium en el Eoceno de El Fayum, los paleontólogos lo consideraron el proboscídeo más antiguo que se había descrito hasta entonces. Se trata de un animal del tamaño de un tapir y parecido a este en su aspecto externo, dotado de molares con solo dos crestas transversales y colmillos bastante pequeños derivados del segundo par de incisivos (figura 107). La primera vez que vi una reconstrucción de Moeritherium fue en un libro o en un álbum de cromos y recuerdo que el autor de la figura se había esmerado en darle cierta apariencia elefantoide, aunque su tamaño era pequeño comparado con el de la mayoría de los proboscídeos posteriores.

			En la reconstrucción del Moeritherium —a la que me he referido— hay un par de detalles que apuntan a dos cuestiones que plantean un interesante debate: el animal posee una incipiente trompa que recuerda a la de un tapir y está situado a la orilla de una masa de agua rodeada de vegetación. El primer detalle constituye un rasgo claramente asociado a los proboscídeos y el otro da a entender que el modo de vida de Moeritherium habría estado íntimamente relacionado con el medio acuático. En este sentido es muy interesante que el análisis filogenético de numerosos caracteres anatómicos haya permitido confirmar la posición basal de los primeros proboscídeos lofodontos y considerar convergentes las similitudes morfológicas entre el género Moeritherium y los sirenios483.

			Conforme los paleontólogos han ido describiendo nuevos taxones de proboscídeos extintos se ha constatado que no todos podrían calificarse como gigantes y de hecho muchos de los considerados ancestros del grupo no fueron animales realmente grandes. Así, en las últimas décadas y en diversos lugares del norte de África, han sido hallados los restos fósiles de varios de los proboscídeos más antiguos que se conocen, no destacando ninguno de ellos por su tamaño: Eritherium azzouzorum (Marruecos, hace unos 60 Ma) con un peso en torno a los cinco kg; Phosphatherium escuillei (Marruecos, hace unos 56 Ma) con poco más de 15 kg de peso, Daouitherium rebouli (Marruecos, hace unos 55 Ma) con hasta más de 150 kg de peso, fue uno de los primeros grandes mamíferos conocidos de África; y Numidotherium koholense (Argelia, hace unos 46 Ma) con hasta 200 kg de peso484. De acuerdo con estos datos, al comparar la envergadura de los proboscídeos del Eoceno con la de los taxones posteriores, da la sensación de que en determinado momento se produjo un salto cuantitativo de tamaños entre ambos, pero lo cierto es que eso no fue realmente así.
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			Figura 108. Barytherium grave (Eoceno de Egipto). Obra del autor (2022).

			Las características más notables de los proboscídeos actuales (trompa, cráneo enorme, colmillos, postura graviportal, fila de dientes acortada y desplazada horizontalmente) fueron evolucionando progresivamente desde el Eoceno y los cálculos elaborados por diversos autores 485 indican que se produjo un incremento progresivo del tamaño desde fases relativamente tempranas de la evolución de los proboscídeos. Este hecho se demuestra con la presencia en el Eoceno del género Barytherium (familia Barytheriidae), un animal que alcanzó casi dos metros de altura y unas dos toneladas de peso, convirtiéndose así en el primer gran mamífero que habitó el continente africano. De hecho, la denominación Barytherium significa «bestia pesada», un enorme animal cuya especie tipo es Barytherium grave fue descrita por Andrews a partir de los fósiles que excavó en El Fayum a principios del siglo pasado (figura 108) y desde entonces se han hallado fósiles de este animal tanto en otras localidades norteafricanas como de la península arábiga. Barytherium tenía ocho colmillos muy cortos que se parecían más a los de un hipopótamo que a los de un elefante (cuatro verticales en la mandíbula superior y cuatro en la inferior proyectados horizontalmente hacia adelante), los cuales habrían actuado como una eficiente herramienta para cortar las plantas que consumían. Para algunos paleontólogos la disposición de los dientes de Barytherium indicaría que tenía una probóscide que pudo ser similar a la del elefante, el tapir o el elefante marino. Esta propuesta aún se debate a pesar de que en el caso de Moeritherium parece haber consenso que considera que careció de trompa.

			***

			El registro fósil de los proboscídeos muestra una evolución morfológica espectacular a lo largo del cual el tamaño aumentó progresivamente desde los taxones más antiguos relativamente pequeños hasta los gigantescos elefántidos del Pleistoceno. Este progresivo aumento de masa corporal a lo largo del proceso evolutivo también se produjo a diferentes escalas en sirenios y desmostilios, otros dos grupos de afroterios que a diferencia de los proboscídeos son mamíferos acuáticos. 

			A lo largo de la evolución de los mamíferos, las condiciones del medio acuático favorecieron la evolución de formas de gran tamaño en grupos como los cetáceos y los sirenios, pero en tierra firme se impusieron limitaciones significativas al aumento del tamaño. Con el fin de reducir tales impedimentos algunos grandes mamíferos terrestres desarrollaron adaptaciones que les permitieron mantenerse vinculados con el medio acuático y así aprovechar las ventajas que este aportaba en relación con su tamaño. Así, animales como los hipopótamos, por ejemplo, llevan una vida anfibia permanente, mientras que otros, como morsas y desmostilios, por ejemplo, limitan su vida terrestre a los periodos reproductores. Pero los proboscídeos son animales completamente adaptados a vivir en tierra firme y han logrado mantener ese modo de vida a pesar de que la mayoría de ellos son animales gigantescos. Veamos porqué.

			Los investigadores consideran que algunas formas de proboscídeos ancestrales pudieron ser anfibias. Así, la morfología general de Moeritherium lyonsi apunta a un estilo de vida acuática, con un cuerpo alargado adecuado para bucear y un esqueleto muy parecido al del sirénido cuadrúpedo Pezosiren portelli486. Además, los análisis isotópicos de los dientes de Moeritherium y Barytherium sugieren que se alimentaron de vegetación de agua dulce en entornos ribereños o pantanosos487.

			Una cuestión interesante la suscita el hecho de que los proboscídeos sean mamíferos terrestres pese a su estrecha relación evolutiva con los afroterios sirenios, los cuales evolucionaron hacia una vida completamente acuática. Los investigadores han planteado que el motivo por el cual los proboscídeos habrían abandonado una supuesta vida anfibia debió relacionarse con la densidad corporal y algunos especialistas han realizado los cálculos necesarios488. 

			En el primer capítulo vimos cómo el volumen de un animal y por tanto su masa, aumenta a medida que aumenta el cubo del tamaño, de acuerdo con la regla de la alometría. Así pues, después de obtener el volumen del animal a partir de un modelo (no es momento de explicarlo), para poder calcular su masa corporal es necesario estimar la densidad. Resulta que la densidad total de la mayoría de los mamíferos terrestres actuales es igual a la del agua, aunque unos flotan y otros se hunden debido a que su densidad general depende de factores como la cantidad de aire en sus pulmones y de la gravedad específica489 del animal en cuestión, habiéndose estimado en 0,99, la misma de los humanos que en posición relajada apenas flotamos en agua dulce.

			Una adaptación común para controlar la flotabilidad en los mamíferos acuáticos y semiacuáticos es aumentar la densidad total aumentando la densidad del esqueleto apendicular, sustituyendo el hueso esponjoso por uno compacto o aumentando el grosor del hueso cortical a expensas de la cavidad medular. Esta adaptación permite caminar por el fondo de ríos o lagos a animales anfibios como los hipopótamos, cuya elevada gravedad específica (al menos 1,10) casi no les permite nadar.

			Los valores de gravedad específica superiores a 1,0 no se dan solo en mamíferos anfibios, existiendo mamíferos terrestres con hábitos no acuáticos que pueden caminar bajo el agua o que cuando nadan se hundirían si no fuera por el impulso del movimiento de sus patas. En este sentido se ha aplicado una gravedad específica de 1,05 para calcular la masa de Moeritherium a partir de la reconstrucción de su volumen corporal, pero se ha observado que, aparte de este proboscídeo, es imposible calcular la gravedad específica exacta de los restantes miembros extintos del grupo, por lo cual a los volúmenes corporales obtenidos para cada uno de ellos se le ha aplicado un valor de estándar de 0,99 y otro de 1,8 a los colmillos, ya que en algunos proboscídeos son relativamente voluminosos. Teniendo en cuenta estos valores, la gravedad específica general de los proboscídeos extintos variaría de 0,99 a 1,01 según el tamaño de sus colmillos. Por otro lado, también existen muchas formas extintas de proboscídeos que tenían los huesos de las extremidades mucho más gruesos, como por ejemplo es el caso de los mastodontes, que gracias a ello podrían haber aumentado su densidad general y alcanzar una gravedad específica en torno a dos.

			Lo cierto es que la mayoría de los proboscídeos extintos probablemente tuvieron esqueletos mucho más robustos que los actuales y por tanto alcanzaron valores de gravedad específica más elevados, incluso con masas corporales similares. La razón principal por la que algunos proboscídeos aumentaron su densidad total podría deberse a la relación entre la masa esquelética y la corporal a lo largo de la evolución del grupo. Sin duda, el peso influyó de manera importante en el paso de la vida anfibia a la terrestre a la vez que diversos cambios en la estructura de las patas facilitaban la viabilidad locomotora conforme aumentaba el tamaño de los taxones.

			Los antiguos proboscídeos como Numidotherium y Barytherium eran casi plantígrados, presentando en sus extremidades una angulación mucho más pronunciada que las de los taxones posteriores. Además, aunque Barytherium es el taxón antiguo con un tamaño más próximo al de los proboscídeos actuales carece de las extremidades columnares propias de una postura graviportal490. Esto sugiere que los modos de locomoción y hábitats de los proboscídeos ancestrales fueron muy diferentes a los de posteriores deinoterios, elefantiformes y elefantoides, cuya diversificación parece que se correlacionó con la evolución de la postura graviportal dentro del grupo491.

			***

			En algunos grupos de tetrápodos los pequeños huesos sesamoideos que se anclan a los tendones de pies y manos pueden formar unas estructuras similares a dedos denominadas predígitos. En los elefantes actuales, la osificación del cartílago de estos huesos aumenta su masa y los expande para que soporten unas almohadillas de grasa, dando lugar a una estructura que los anatomistas conocen desde hace siglos, aunque su importancia funcional haya pasado relativamente desapercibida debido a la composición que caracteriza a estos tejidos. Por otro lado, la existencia de los predígitos es poco conocida por el público en general, a pesar de la fama alcanzada por el más famoso pulgar del panda492, un predígito denominado así a pesar de que no ser un dedo. 

			La estructura anatómica que conforma el predígito supone una adaptación extremadamente útil para los animales que alcanzan tamaños tan grandes como el de muchos proboscídeos. Así, la presencia de predígitos en las patas de los elefantes actuales posibilita que disfruten a la vez de las ventajas de un plantígrado y de las de un digitígrado o subungulígrado, porque al aumentar la superficie del pie se modera la presión al apoyarlo, amortigua los impactos en el talón y proporciona una ventaja mecánica a los dedos.

			Estudios recientes del registro fósil493 han revelado cierta evidencia de que las formas extintas de proboscídeos tuvieron predígitos, pero por desgracia la mayoría de los primeros representantes del orden (como Barytherium y Numidotherium) carecen de metapodios que estén lo bastante bien conservados como para probar directamente si tenían grandes predígitos. Pero los huesos carpianos y tarsianos proximales, que, si se han preservado, indican que sus pies eran bastante plantígrados y dejaban poco espacio para un cojín digital expandido (o predígito). Además, en los primeros proboscídeos las articulaciones de los huesos del pie indican que sus dedos se posicionaban de manera diferente a los taxones posteriores del grupo. El hecho de que en los proboscídeos antiguos la morfología del pie fuera más plantígrada que en los actuales podría indicar un estilo de vida más anfibio.

			Para comprender el papel que adquirieron los predígitos en proboscídeos debe tenerse en cuenta que tal estructura —como la del pulgar del panda— es el resultado de un proceso de exaptación evolutiva494 asociado en este caso al desarrollo de la forma y la función de unas patas especializadas en soportar una masa corporal elevada. 

			Si la expansión de cojines digitales, apoyados en predígitos, en las manos y pies de los proboscídeos guarda relación con la evolución hacia posturas subungulígradas, podría indicar que tales estructuras fueron adoptando progresivamente el papel de apoyo que habían desempeñado carpianos y tarsianos en los proboscídeos ancestrales, los cuales eran más plantígrados. Esta posibilidad la apoya el hecho de que en todos los elefantiformes y deinoterios los carpianos y tarsianos proximales son más pequeños y las articulaciones de los huesos de sus pies son más propias de una postura subungulígrada de los dedos, a diferencia de lo que sucede en los proboscídeos ancestrales. La conclusión a la que han llegado los especialistas es que desde que comenzó la evolución elefantiforme, los predígitos han servido para endurecer la almohadilla de grasa expandida y mantener en los pies una funcionalidad de tipo plantígrada que pueda transferir las cargas hacia a los carpianos y tarsianos.

			Todos los cambios referidos se produjeron en el Eoceno (hace unos 40 Ma) conforme los primeros elefantiformes superaban las dos toneladas de masa corporal y se convertían en gigantes, a la vez que se volvían menos anfibios y ocupaban una gran variedad de hábitats terrestres. En este contexto, la necesidad de ayuda para soportar y mover en tierra el mayor peso de los proboscídeos pudo estar vinculada a los beneficios aportados por unos dedos de los pies más erguidos y el alivio de la carga sobre ellos mediante predígitos y almohadillas de grasa.

			Por otro lado, la forma en como evolucionaron los predígitos y las almohadillas de grasa en las patas de los proboscídeos puede ser útil para aclarar por qué los rinocerontes e hipopótamos parecen carecer de predígitos y tienen las almohadillas de sus patas menos expandidas que las de los elefantes. La explicación de esta situación sería que como los predígitos se forman en el borde medial de manos y pies, tenderían a perderse si el dedo I se reduce o desaparece, que fue lo que ocurrió en los primeros perisodáctilos y artiodáctilos, en los cuales dicha pérdida pudo limitar la expansión de las almohadillas de sus patas.

			***

			Los restos fósiles de los proboscídeos aparecen en todos los continentes del planeta exceptuando Australia y la Antártida, dos continentes que se ya se habían separado del resto cuando los ancestros del grupo evolucionaran en el norte de África. Esta distribución geográfica tan extensa significa que, aunque los proboscídeos se habían originado en entornos bioclimáticos muy concretos a lo largo de su evolución lograron adaptarse con éxito a vivir en condiciones ambientales tan diferentes como la selva tropical y la tundra ártica. La explicación de esta situación también está relacionada con el aumento del tamaño asociado a la adquisición de la postura graviportal que aconteció en los proboscídeos probablemente durante el Oligoceno, una serie de cambios que aumentaron la eficiencia locomotora de estos grandes animales y que seguramente fueron claves para su exitosa dispersión durante el Neógeno, hasta convertirse en los mayores mamíferos terrestres que han habitado nuestro planeta. Pero eso, como muchas otras cuestiones que no hemos tratado en este libro, dan para otra historia.

			

			
				
					460	Andrews, C. W. (1912) On the importance Africa vertebrate palaeontology. East African Geographical Review 2, (4) 109-113.

				

				
					461	El continente africano y la península arábiga forman la región Afro-Arábiga.

				

				
					462	Solo algunas especies de oricteropódidos (Orycteropodidae) o cerdos hormigueros alcanzan un mediano tamaño.

				

				
					463	También denominados euungulados (Euungulata) incluyen entre otros órdenes a los perisodáctilos y artiodáctilos.

				

				
					464	La palabra penungulado (Paenungulata) viene del latín «casi ungulados».

				

				
					465	Por ejemplo: Gheerbrant, E., Filippo, A. & Schmitt, A. (2016) Convergence of Afrotherian and Laurasiatherian ungulate-like mammals: First morphological evidence from the Paleocene of Morocco. PLoS ONE 11(7): e0157556.

				

				
					466	Solo hubo una expedición financiada con fondos privados para recolectar fósiles en la Patagonia en la década de 1890.

				

				
					467	Andrews, C. W. (1906) A descriptive catalogue of the tertiary vertebrata of the Fayûm, Egypt. British Museum. London.

				

				
					468	La crónica más detallada de la expedición a Egipto de 1907 aparece en una agenda del viaje que elaboró Walter Granger y que apareció entre sus papeles. 

				

				
					469	Osborn H. F. (1907) The Fayum Expedition of the American Museum. Science 35, 513-516.

				

				
					470	Morgan, V. L. & Lucas, S. G. (2002) Notes From Diary–Fayum Trip, 1907. Bulletin 22, New Mexico Museum of Natural History and Science.

				

				
					471	En la mayoría de los mamíferos los colmillos se desarrollan a partir de los caninos y sus suelen tener uñas curvas y alargadas.

				

				
					472	Beadnell, H. J. L. (1902) A preliminary note on Arsinoitherium zitteli, Beadn. From the Upper Eocene strata of Egypt. Survey Department, Public Works Ministry. Cairo.

				

				
					473	Arsinoitherium procede de Arsinoe [Arsinoe II (316 AC-entre 270 y 260 AC) corregente del reino ptolemaico del antiguo Egipto, cuyo nombre denominó al área de El Fayum en su época]. zitteli es en honor del eminente paleontólogo alemán Karl Alfred von Zittel, considerado pionero de la geología en Egipto por participar en la expedición organizada en 1874 por el explorador y aventurero alemán Friedrich Gerhard Rohlfs (1831-1896), primer europeo en cruzar del norte de África hacia el sur.

				

				
					474	Andrews, C. W. (1906) A descriptive catalogue of the tertiary vertebrata of the Fayûm, Egypt. British Museum. London.

				

				
					475	Koenigswald, W. v. (2012) Unique differentiation of radial enamel in Arsinoitherium (Embrithopoda, Tethytheria). Historical Biology First article, 2012, 1-10.

				

				
					476	Denominación que viene de que fue hallado por primera vez en Namibia.

				

				
					477	- Wing, S.L., and Tiffney, B.H. (1982) A paleotropical flora from the Oligocene Jebel Qatrani Formation of northern Egypt: A preliminary report: Miscellaneous Series of the Botanical Society of America, v. 162, p. 67.

					- Bown, T. M. & Kraus M. J. (1988) Geology and Paleoenvironment of the Oligocene Jebel Qatrani Formation and Adjacent Rocks, Fayum Depression, Egypt. U.S. Geological Survey Professional Paper 1452.

				

				
					478	Jacobs, B. F., Tabor, N., Feseha, M., Pan, A., Kappelman, J., Rasmussen, T., Sanders, W., Wiemann, M., Crabaugh, J. & Garcia Massini, Juan Leandro (2005) Oligocene Terrestrial Strata of Northwestern Ethiopia: A Preliminary Report on Paleoenvironments and Paleontology, Paleontología Electrónica 8, 1; 25A: 19p.

				

				
					479	 Gheerbrant, E., Schmitt, A. & Kocsis, L. (2018) Early African Fossils Elucidate the Origin of Embrithopod Mammals. Current Biology 28, 2167-2173.

				

				
					480	Los hiracoides son un segundo grupo que muestra una diversidad moderada en Chilga, con dos nuevas especies de los géneros comunes pero conservadores Pachyhyrax y Megalohyrax, que están bien representadas. Una tercera especie es de mayor tamaño y probablemente esté relacionada con Pachyhyrax, mientras que una cuarta está estrechamente relacionada con Bunohyrax

				

				
					481	- Osborn, H. F. (1936) Proboscidea: a monograph of the discovery, evolution, migration and extinction of the mastodonts and elephants of the world. Vol. I: Moeritherioidea, Deinotherioidea, Mastodontoidea. The American Museum Press, New York. - Osborn, H. F. (1942) Proboscidea: a monograph of the discovery, evolution, migration and extinction of the mastodonts and elephants of the world. Vol. II: Stegodontoidea, Elephantoidea. The American Museum Press, New York.

				

				
					482	Andrews, C. W. (1912) On the importance Africa vertebrate palaeontology. East African Geographical Review 2, (4) 109-113.

				

				
					483	Delmer, C. (2005) Les premières phases de différenciation des proboscidiens (Tethytheria, Mammalia): Le rôle de Barytherium grave de Libye. Thèse du Muséum National d’Histoire naturelle, París.

				

				
					484	Gheerbrant, E. (2009) Paleocene emergence of elephant relatives and the rapid radiation of African ungulates. PNAS 106 (26) 10717-10721.

				

				
					485	Larramendi, A. (2016) Shoulder height, body mass, and shape of proboscideans. Acta Palaeontologica Polonica 61 (3): 537-574

				

				
					486	Pezosiren portelli es un sirenio ancestral (familia Prorastomidae) del Eoceno inicial de Jamaica (hace 50 Ma). Dotado de cuatro extremidades marchadoras, con 2,1 metros de largo y 150 kg de peso.

				

				
					487	Liu, A. G. S. C., Seiffert, E. R. & Simons, E. L. (2008) Stable isotope evidence for an amphibious phase in early proboscidean evolution. PNAS 105 (15): 5786-5791.

				

				
					488	Larramendi, A. (2016) Shoulder height, body mass, and shape of proboscideans. Acta Paleontológica Polonica 61 (3): 537-574.

				

				
					489	La gravedad específica es la densidad de un material en relación con el agua. En un animal su valor se calcula a partir de una posición relajada que comúnmente adoptaría durante su vida. 

				

				
					490	Típicas de los elefantiformes, elefantoides y deinoterios.

				

				
					491	Delmer, C. (2009) Reassessment of the generic attribution of Numidotherium savagei and the homologies of lower incisors in proboscideans. Acta Palaeontologica Polonica 54 (4): 561-580.

				

				
					492	Al que hace referencia el título del famosísimo libro de Stephen Jay Gould El pulgar del panda.

				

				
					493	Hutchinson, J. R. et al. (2011) From Flat Foot to Fat Foot: Structure, Ontogeny, Function, and Evolution of Elephant “Sixth Toes”. Science 334, 1699-1703

				

				
					494	Las exaptaciones son características de un taxón (morfológicas, anatómicas, habilidades o capacidades) cuyo desarrollo evolutivo no se pueden explicar estrictamente por mecanismos de la selección natural. Las exaptaciones resultan del hecho de que, como respuesta a nuevas circunstancias, la finalidad originaria para la que era determinante una característica termina siéndolo para otra finalidad o uso distinto. El ejemplo de exaptación favorito de Gould probablemente sea el falso pulgar del panda, cuya finalidad originaria era desplazarse por los árboles y que posteriormente ha servido para coger y manipular mejor el bambú del que se alimenta.

				

			

		

	
		
			Posfacio

			En este libro trato de animales de gran tamaño y del interés que han despertado en los seres humanos a lo largo de la historia, pero sobre todo trato de buena parte de los mamíferos terrestres más grandes y de aspecto más extraño que han habitado nuestro planeta en épocas remotas. Me he centrado principalmente en taxones anteriores al Plioceno que forman parte de grupos que en su mayoría carecen de representantes actuales y que no llegaron a coincidir con nuestros ancestros. Aquí explicaré por qué no he dado cabida en el libro a muchos de los grandes mamíferos terrestres de finales del Cenozoico y del Cuaternario, como tampoco a los mamíferos marinos. 

			Ya mencioné que en este libro no he pretendido abarcar a la totalidad de los mamíferos de gran tamaño que han habitado nuestro planeta a lo largo del tiempo, ni siquiera a todos los grupos. De todas formas determinar a cuáles incluir ha sido un asunto complejo, no solo por el elevado número de taxones de gran tamaño a tener en cuenta, sino también porque la exclusión de muchos de ellos podría parecer arbitraria según el baremo aplicado para incluir a otros. 

			Pero la cuestión es que en la selección de los taxones, además de sus tamaños, he tenido en cuenta aspectos anatómicos, fisiológicos y ecológicos asociados al aumento de tamaño en los diversos grupos de mamíferos prehistóricos, que son relevantes para interpretar los procesos evolutivos y las relaciones con los entornos ambientales. 

			Como resultado de esta selección la mayoría de los taxones de mamíferos que incluyo en este libro son de edades más antiguas que los que he dejado fuera, a pesar de que entre estos últimos están muchos de los que coincidieron con nuestros ancestros y también los que más conoce el público. Así, para analizar los aspectos evolutivos del tamaño corporal en los mamíferos, he tomado como punto de partida el registro fósil de los taxones más antiguos, porque suelen diferenciarse más de los actuales y en muchos casos carecen de parientes vivos, dos factores que realzan su significancia evolutiva.

			Los grandes mamíferos de la megafauna que convivió con los homininos desde el Plioceno los he excluido del libro porque considero que la mayoría de ellos no son necesarios para el desarrollo de la obra, aunque trato de algunos de tales taxones en el capítulo dedicado a los grandes mamíferos que habitaron Sudamérica495. 

			Tampoco incluyo en el libro a los grandes mamíferos marinos, porque sus características biológicas difieren tanto de las de los terrestres que todo lo relativo a su tamaño requiere ser tratado por separado, especialmente porque entre ellos se encuentran los animales más grandes que han existido. Por otro lado, tras la desaparición de los grandes reptiles del Mesozoico los mamíferos no han sido los únicos vertebrados en alcanzar gran tamaño, ya que entre las aves — descendientes de un grupo de dinosaurios— numerosos taxones han sido muy grandes y como sucede con los mamíferos marinos requerirían ser tratados aparte.

			Por todo lo anterior tengo como objetivo que más adelante este libro tenga una continuación en otros dos, uno dedicado a los grandes mamíferos marinos que han habitado las aguas de nuestro planeta y otro dedicado a las aves que han destacado por su enorme tamaño.

			

			
				
					495	Como el gliptodonte que convivió con los paleoindios (Figura 94).
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			FIGURA 42. Distribución estratigráfica y filogenia de brontoterios norteamericanos (Milhbacher, 2008; Mihlbacher y Deméré, 2009; Osborn, 1929). 1: Lambdotherium popoagicum; 2: Eotitanops sp.; 3: Paleosyops sp.; 4: Mesatirhinus megarhinus; 5: Dolichorhinus hyognathus; 6: Sphenocoelus uintensis; 7: Metarhinus fluviatilis; 8: Metarhinus abbotti; 9: Fossendorhinus diploconus; 10: Stenodectes incisivum; 11: Telmantherium validus; 12: Metatelmatherium ultimum; 13: Wickia brevirhinus; 14: Protitanotherium emarginatum; 15: Diplacodon elatus; 16: Protitanops curryi; 17: Eubrontotherium clarnoensis; 18: Parvicornus occidentalis; 19: Duchesneodus uintensis; 20: Megacerops sp.
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