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Abstract

A wide variety of primate taxa is represented in the Plio-Pleistocene depos-
its of the South African caves. Until now, almost all the recovered fossil primates
belong to the Papionini tribe (Family Cercopithecidae, Subfamily Cercopithe-
cinae), representing 12 species and 5 genera. Interest in the study of these cerco-
pithecines taxa has increased, since they provide valuable biostratigraphic, pale-
oenvironmental and evolutionary information on the hominins with which they

coexisted.

Since most of the fossil remains recovered are teeth, they have become the
object of numerous works to infer phyletic relationships and palaeoecological ad-
aptations. Diet, a major evolutionary factor affecting primate life histories, pro-
vides significant clues to the understanding of adaptation and ecological niche sep-
aration in primates. The use of dental topography (DNE, OPCR, RFI, and PCV) to
mathematically quantify the shape of the occlusal surface of the molars has become
a valid method to infer the all-year-round diet of extant and extinct species and
during periods of scarcity. Fallback foods have been considered biomechanically
demanding challenges for food processing, and probably are key items determin-
ing dental morphology in relation to both dental morphology adaptations and den-

tal wear.

The studied sample consisted of high-resolution 3D dental scans of upper
and lower postcanine teeth (M1-M3) from 14 fossil taxa (n=1.224) and 14 extant
African Papionini species (n= 2.234), used as a comparison sample. Results
showed that the Papionini tribe shows numerous homologies in their craniofacial
anatomy, including teeth, and the species are grouped by food preferences. There-
fore, dental morphology studies would not be useful to infer phylogenetic relation-
ships. There are differences between the topographic patterns between molars and
between upper and lower teeth, which may be due to causes of the development
and differential use of teeth during the chewing cycle. In fossils, topography has
proven to be useful to infer the food preferences of taxa and has been able to detect

climatic changes —the 2 My barrier— within the same clade.
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Introduccion

1. Historia evolutiva de la
Superfamilia Cercopithecoidea

1.1 Caracteristicas generales de los Monos del Viejo Mundo

La Superfamilia Cercopithecoidea forma parte —junto a los Hominoidea—
del clado de primates catarrinos conocidos cologuialmente como monos del viejo
mundo (en adelante MVVM). En comparacion con los platirrinos, son un grupo mas
uniforme en diversos aspectos de su morfologia y comportamiento (Schultz, 1970)
(Figura 1), posiblemente debido, en parte, a su reciente radiacion adaptativa (p.
ej. Fleagle, 1999; Perelman et al., 2011) (cf. 1.2 Evolucion de la Familia Cerco-
pithecidae). El rango de variacion de tamafio no es extremadamente amplio, puesto
gue no existen especies pequefias ni exageradamente grandes. Sin embargo, el di-
morfismo sexual es muy marcado, tanto en el tamafio del canino como en el ta-
marfio corporal. Sus habitos locomotores son principalmente cuadrdpedos (terres-
tres 0 arboreos) vy, en los colobinos, hay saltadores. No existe otra familia de pri-
mates con tantas especies terrestres y tan limitados patrones de locomocién (Gebo
y Chapman, 1995; McGraw, 1996).
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En cuanto a la dieta, los MVM son principalmente frugivoros o folivoros,
Unicamente algunas especies son especialistas en ciertos alimentos como las semi-
Ilas 0 gramineas (p. ej. Napier, 1967; Groves, 2001; Fleagle, 2013; Zinner et al.,
2013) (cf. 1.1 Tribu Papionini). Aungue algunas especies consumen, en porcen-
tajes variables, insectos y resinas, no hay taxones especializados en ese tipo de
alimentos, al contrario de lo que ocurre en prosimios y platirrinos (p. ej. Harding,
1981; Nowak, 1991). Su éxito en el procesamiento de una gama tan amplia de tipos
de alimentos se debe a la caracteristica dental distintiva que une a todos los cerco-
pitecoideos vivos, la bilofodoncia, o la presencia de dos crestas (lophos) transver-
sales que conectan las cuspides vestibulares y linguales de los molares (Delson,
1975) (cf. 2. Morfologia dental).
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Figura 1. Caracteristicas generales de los MVM. Modificado de Fleagle (1999).

La organizacion social de los MVM es también uniforme en comparacion a
la variabilidad mostrada por los platirrinos y los hominoideos. Estos suelen vivir,
generalmente, en grupos poliginicos de un unico macho o en grupos multimacho,
la monogamia es practicamente inexistente (Wrangham, 1980; Di Fiori y Rendall,
1994). Ademas, es probable que los MVM sean los primates que mas diversidad

de ambientes y zonas climaticas ocupan. En cuestiones de numero de individuos,
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cantidad de especies y densidad de biomasa, los MVM son los primates no huma-
nos mas exitosos (Nowak, 1991; Fleagle, 1999; Perelman et al., 2011). Este éxito
puede deberse a diversos de factores: para los colobinos es la habilidad de digerir
celulosa y explotar recursos folivoros, mientras que para los cercopitecinos es su
capacidad de locomocién terrestre, habilidades manipuladoras y capacidad de
adaptacion lo que les ha permitido explotar una gran variedad de alimentos y am-

bientes (cf. 2.2 Anatomia funcional).

1.2 Evolucion de Familia Cercopithecidae

La Familia Cercopithecidae esta formada por las Subfamilias Colobinae y
Cercopithecinae (Figura 2), conformando entre 19-21 géneros —dependiendo del

autor—y unas 139 especies.
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Figura 2. Filogenia clésica de los MVVM basada en caracteristicas morfoldgicas. Los
circulos identifican los principales nodos para: (1) Familia Cercopithecidae; (2) Subfa-
milias Colobinae y Cercopithecinae; (3) tribus Papionini, Cercopithecini, Colobini y
Presbytini. Modificado de Strasser y Delson (1987).
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Los datos moleculares indican que la divergencia entre las Familias Cerco-
pithecidae y Hominidae ocurrio hace ca. 30 Ma, durante el Oligoceno (Raaum et
al., 2005; Steiper y Young, 2008; Steiper y Seiffert, 2012; Pozzi et al., 2014). En
este periodo se ha documentado un M3 aislado procedente de Tanzania, datado en
25,2 Ma (transicién Oligoceno-Mioceno) y asignado al genero Nsungwepithecus,
que podria ser clasificado como cercopitecoideo (Stevens et al., 2013), aungue este

fosil esta puesto en duda debido a su mala conservacion.

Existe un consenso que situa la aparicion inequivoca de los cercopitecoi-
deos durante el Mioceno inicial (23,03-5,03 Ma), donde se han documentado fosi-
les que ya muestran los rasgos propios que caracterizaran a cada una de las Fami-
lias Cercopithecidae y Hominidae (Figura 3). La separacion de ambas familias se
ha asociado clasicamente con una preferencia diferencial en la dieta, como res-
puesta a las condiciones climéaticas cambiantes del momento (Jolly, 1970; Napier,
1970; Simons, 1970; Temerin y Cant, 1983; Andrews y Aiello, 1984).

Figura 3. Mapa global de distribucién de los MVM en depd6sitos del Mioceno, Plioceno
y Pleistoceno. Elaboracion propia.
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Mientras que el registro fosil de los hominoideos es muy diverso durante el
Mioceno, el registro de los cercopitecinos es escaso y mal representado (Figura
4). Estas proporciones cambiaron dramaticamente durante el Mioceno medio (ca.
16,5-12,5 Ma), donde las especies de hominoideos fueron reduciéndose dréastica-
mente, de modo que durante el Mioceno final (ca. 11-5 Ma) practicamente no hay
registro fosil de hominoideos, llegando a ser los cercopitecoideos los primates mas
abundantes del registro fosil (Andrews, 1986; Pickford y Senut, 1988; Miller,
1999).
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Figura 4. Densidad relativa de especies de hominoideos y cercopitecoideos durante los
altimos 20 Ma en Africa. Modificado de Andrews (1986).

Durante el Mioceno inicial el clima se torné mas calido y los bosques pe-
rennes que ocupaban gran parte de Eurasia y Africa llegaron a formar un gran
“cinturon verde” forestal continuo que recorria Eurasia de este a oeste (Behrens-
meyer, 1982; Bernor, 1983; Kennett, 1995; Denton, 1999). Andrews (1982, 1986)
y Andrews y Humphrey (1999) sugirieron que la condicion ancestral de los cata-

rrinos era una dieta altamente frugivora, basada en el consumo de fruta madura y
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la ocupacién del bosque tropical —especificamente bosques de tierras bajas peren-
nes y himedos—, puesto que la frugivoria en mamiferos esta siempre asociada a la
ocupacion de espacios boscosos. Otros trabajos defienden que la condicién ances-
tral seria la ocupacion de bosques caducifolios y dieta mixta de frutos y hojas (Na-
pier, 1970; Delson, 1975a,b), una dieta completamente folivora (Jolly, 1966) o el

consumo y explotacion de ambientes de sabana (Andrews y Aiello, 1984).

La morfologia dental y la dieta generalizada de los hominoideos contrasta
con la morfologia dental y la dieta especializadas de los cercopitecoideos, lo que
explicaria por qué los cercopitecoideos reemplazaron a los hominoideos en el re-
gistro fosil (Figura 4). Sin embargo, aunque el aumento del nimero de taxones de
cercopitecoideos desde el Mioceno medio se explica, en gran medida, por el desa-
rrollo de la bilofodoncia, esta caracteristica aparece de forma incompleta en espe-
cies fosiles, como Victoriapithecus sp., lo que sugiere un origen en mosaico para
esta adaptacion (Benefit, 1999; Miller et al., 2009) (Figura 6). Ademas, adapta-
ciones del tracto digestivo como el estbmago apto para digerir grandes cantidades
celulosa de los colobinos o la tolerancia al consumo de fruta inmadura de los cer-
copitecinos pudieron ofrecer ventajas alimentarias respecto a los hominoideos. Los
cercopitecoideos y hominoideos a menudo comen la misma fruta de los mismos
arboles, sin embargo, los cercopitecinos pueden consumirla antes de que haya ma-
durado, debido a una mayor tolerancia del consumo de fruta inmadura (Pilbeam y
Young, 2004).

Durante el Mioceno medio Africa queda conectada con Eurasia a través de
la Placa Arabiga que, junto con la mejora climatica y la reduccién del nivel del
mar, permite grandes migraciones de primates africanos —entre otras especies— ha-
cia Eurasia (p. ej. Thomas, 1985; Bernor et al., 1988; Conroy, 1990). Sin embargo,
hace unos 15-14 Ma se documenta un enfriamiento progresivo del clima, debido a
la formacion del casquete polar antartico y a un incremento de la estacionalidad y
la aridez, que causaron el retroceso y la desaparicion de los bosques de Eurasia y
Africa. Esto provoco que hace 8-7 Ma se extinguiesen los hominoideos en Europa,

y Unicamente quedasen algunas especies relegadas a entornos subtropicales en el
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sudeste de Asia y el oeste de Africa (Bernor, 1983). En Africa, los numerosos fe-
noémenos de vulcanismo y la creacion del sistema del Valle del Rift provocaron la
formacion de un mosaico de ecosistemas en Africa Oriental (Van Couvering y Van
Couvering, 1976; Evans et al., 1981; Behrensmeyer, 1982). Es en este periodo
donde, probablemente, la capacidad adaptativa de los cercopitecoideos represento

una ventaja frente a los hominoideos.

Tabla 1. Géneros documentados durante el Mioceno. Individuos del género Prohyloba-
tes y Victoriapithecus (Familia, Victoriapithecidae) y el género Alophia (Familia inde-

terminada).

Género Especie Yacimientos Ref.

P. tandyi Wadi Moghra (Egipto) Miller, 1996,

1999
Buluk, Nabwal Harris y Watkins,

P. sp. ) 1974; McDougall
Prohylobates (Kenia) y Watkins, 1985

P. simonsi Jabal Zaltan (Libia) Delson, 1979

Pickford y Ku-

P. kipsaramanensis  Kipsaraman (Kenia) nimatsu. 2005

Maboko Island, Ombo,
Loperot, Majiwa,

Nyakach, Nachola,

Victoriapithecus V. macinnesi Ngorora (Kenia) Benefit, 1987

Napak, Moroto
(Uganda)

Rasmussen et al.,

Alophia A. metios Nakwai (Kenia) 2019

Pese a que el registro fosil de los cercopitecoideos durante el Mioceno es
escaso, en el Mioceno inicial del norte y noreste de Africa se documentan los pri-
meros especimenes de la Familia Victoriapithecidae (Figura 5). Los victoriapi-

técidos (Familia Victoriapithecidae, Subfamilia Victoriapithecinae) incluyen a los
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géneros fosiles Prohylobates y Victoriapithecus y comprende cuatro o cinco espe-

cies que abarcan el Mioceno inicial y medio (ca. 20-12,5 Ma) (Tabla 1).
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Figura 5. Mapa de localidades de cercopitecoideos fésiles del Mioceno inicial y medio
en Africa (Miller et al., 2009).

Prohylobates: Se ha documentado en depdsitos de Egipto, Kenia y Libia, y han
sido datados entre los 19-12,5 Ma (Fourtau, 1918; Simons, 1969, 1970; Delson,
1979; Benefit, 1999; Gundling y Hill, 2000; Hill et al., 2002). El inapropiado nom-

bre de este género se debe a que inicialmente fue descrito como antepasado de los

actuales gibones. Debido a la escasez, fragmentacion y alta tasa de desgaste dental

de los fésiles, no disponemos de una interpretacion clara de las autapomorfias que

caracterizarian a este genero.



Introduccion

Victoriapithecus: Es el género mas numeroso y mejor documentado de los cerco-

pitecoideos del Mioceno, sobre todo la especie Victoriapithecus macinnesi, que se
usa como paradigma de los primeros cercopitecinos. Se documento por primera
vez por restos dentales en los depdsitos del Mioceno inicial del Lago Victoria (Ke-
nia) (Fleagle, 1999). También se ha encontrado en los depdsitos del Mioceno me-
dio de Napak V (Uganda) ca. 19 Ma y, sobre todo, en la isla Maboko (Kenia) ca.
15 Ma (Pilbeam y Walker, 1968; Pickford et al., 1986; Benefit, 1987, 1993, 1994;
Harrison, 1989; Benefit y McCrossin, 1991, 1993, 1995, 1997).

Aunque existen numerosos restos craneodentales y postcraneales de V. ma-
cinnesi (més de 2.500), el género Victoriapithecus sigue siendo un taxon contro-
vertido, debido a que muestra una combinacion de caracteres en mosaico, tanto en
sus caracteristicas craneodentales —estructura facial similar a los colobinos y mor-
fologia dental similar a los cercopitecinos— como postcraneales (Maclnnes, 1943;
von Koenigswald, 1969; Benefit, 1987, 1993; 1994, 2000; Harrison, 1989;
McCrossin y Benefit, 1992, 1997). Los dientes se caracterizan por coronas altas,
una incipiente bilofodoncia no desarrollada completamente, con una cresta distal
no siempre presente (Figura 6), tercer molar inferior alargado con presencia de
hipoconulido, complejo cortador formado por el canino superior y el primer pre-
molar inferior, canino superior grande con surco mesial, ausencia de cingulo y
proporciones dentales similares en los cuatro incisivos (p. ej. Conroy, 1990; Miller
et al., 2009). Del mismo modo que ocurre con los cercopitecoideos actuales, tenia
un esmalte grueso, crestas de corte cortas y cuspides inferiores mas bajas, asocia-
das con la explotacion de fruta (Kay, 1975, 1977; Benefit, 1987, 1993, 2000) y con
adaptaciones para la mordida incisal de frutos y semillas (Benefit, 1999, 2000).
Benefit (1987, 1990) y Benefit y McCrossin (1990) sugieren una dieta que consis-
tiria en un 74 a 84% de fruta. Estas cifras indican una dependencia de la fruta igual
0 superior al documentado en los hominoideos y los MVM actuales (Benefit,
1999). Estos resultados concuerdan con los patrones de microestriacion dental, que
sugieren una dieta basada en fruta o semillas (Benefit, 1987, 1993; Ungar y Te-
aford, 1996; Palmer et al., 1998; Palmer, 2000).
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Victoriapithecus muestra numerosas afinidades con los cercopitecinos
(SubF. Cercopithecinae), aunque la especie conserva una serie de caracteristicas
primitivas que comparte con el ancestro comun de los linajes catarrinos y platirri-
nos, y gque estan ausentes —0 poco expresadas— en los cercopitecoideos modernos
(Blue et al., 2006). Estas caracteristicas incluyen un eje humeral recto y la presen-
cia de una fosa epitroclear dorsal. Las caracteristicas de la extremidad anterior,
como la elevacion del tubérculo mayor por encima de la cabeza humeral, un epi-
céndilo medial orientado posteriormente, radio y falanges cortas, rectas y robustas,
sugieren un modo de locomocion terrestre (von Koenigswald, 1969; Delson,
1975a; Senut, 1986; Harrison, 1989; McCrossin y Benefit, 1992; McCrossin et al.,
1998). Numerosos trabajos han calculado la masa corporal de Victoriapithecus uti-
lizando datos dentales o postcraneales. Las estimaciones medias de masa corporal
son 3,09 y 3,62 kg (Smith y Jungers, 1997), 3,24 kg (Blue y McCrossin, 2001) y

3,70 kg (Blue et al., 2006), siendo uno de los primates terrestres mas pequefios.
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Figura 6. Caracteristicas dentales y mandibulares de cercopitecoideos modernos y las
especies fosiles Victoriapithecus y Prohylobates. Modificado de Fleagle (2013).

Se ha propuesto que los paleoambientes asociados a Victoriapithecus serian
entornos mas secos y abiertos que aquellos depdsitos donde se han documentado
primates hominoideos (Andrews et al., 1981; Nesbit Evans et al., 1981; Pickford,
1983, 1984, 1985; McCrossin, 1994; McCrossin et al., 1998; Wynn y Retallack,
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2001; Behrensmeyer et al., 2002; Winkler, 2002). Napak, que inicialmente se ca-
racterizd como selva tropical o matorral himedo (Bishop, 1968), se ha reformu-
lado como bosque seco (Gommery et al., 1998) y Wadi Moghara y Gebel Zelten
han sido reconstruidos como bosques riberefios deltaicos bordeados por sabanas
(Savage y Hamilton, 1973). Los analisis paleoambientales de Maboko sugieren
bosques (Nesbit Evans et al., 1981; Pickford, 1983, 1985), mientras que los anéli-
sis faunisticos indican la presencia de microambientes variados con bosques y ma-

torrales.

Alophia (del griego sin “lophs”, sin crestas): Se trata de un género recientemente
descubierto. El material documentado en el depdsito de Nakwai (Kenia) se ha asig-
nado a la subespecie Alophia metios sp., con una antigiiedad de 22 Ma, lo que lo
convierte en el cercopitecino mas antiguo del Mioceno (Rasmussen et al., 2019).
Alophia se parece a los miembros de Victoriapithecidae, pero con ausencia de cres-
tas dentales, lo que indica que la denticidn bilofodonta evoluciono después de la

aparicion de la Familia (ca. 30 Ma) (Rasmussen et al., 2019).

En general, se ha asumido que las caracteristicas morfologicas compartidas
por todos los miembros de la Familia Cercopithecidae debian estar presentes en
un antepasado comun, siendo la bilofodoncia la mas importante de ellas. Debido a
que los mamiferos no primates que poseen molares crestados son predominante-
mente folivoros, se asumid que los primeros MVM podrian haberlo sido también
(Jolly, 1967; Vogel, 1968; Simons, 1970; Delson, 1975a,b; Delson y Andrews,
1975; Simons y Delson, 1978; Szalay; Andrews, 1981; Temerin y Cant, 1983; An-
drews y Aiello, 1984). Sin embargo, el hecho de que lo primeros MVVM no tengan
desarrollada una bilofodoncia completa —como Victoriapithecus— o carezcan de
ella —como Alophia—, podria indicar un consumo de alimentos duros, como frutas
con exocarpo y semillas, donde la ventaja para triturar alimentos duros es mas im-

portante que el cizallamiento (Benefit, 1987; Happel, 1988).
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1.3 Origen de la Subfamilia Cercopithecinae

La Subfamilia Cercopithecinae comprende dos tribus: los Papionini (ma-
cacos, papiones, teropitecinos, mandriles, driles y mangabeys) y los Cercopithe-
cini (guenones). Las filogenias sugieren que las Subfamilias Cercopithecinae y
Colobinae divergieron hace 19,4 Ma (p. ej. Meyer et al., 2011), cerca del momento
en que las temperaturas célidas alcanzaron su maximo en el Optimo Climatico du-
rante el Mioceno (Barnosky y Carrasco, 2002). De hecho, los principales eventos
de la evolucioén de los cercopitecoideos, incluida la aparicion de la Superfamilia
Cercopithecoidea, la aparicion de Victoriapithecidae y la divergencia entre las
Subfamilias Cercopithecinae y Colobinae, ocurrieron antes del comienzo del en-
friamiento general del Mioceno medio. Victoriapithecus es considerado uno de los
ancestros de las Subfamilias Colobinae y Cercopithecinae (Andrews y Aiello,
1984).

Las condiciones que conducen a la aparicion de los Colobinae y Cerco-
pithecinae no estan claras, pero se cree que pudieron estar relacionadas con la evo-
lucién de preferencias alimentarias divergentes. Los primeros colobinos habrian
tenido especializaciones para la fermentacion intestinal causada por una dieta prin-
cipalmente de semillas y hojas (Lucas y Teaford, 1994), mientras que los primeros
cercopitecinos tendrian abazones (bolsas en las mejillas), que les permitié la capa-
cidad de almacenar temporalmente alimentos competitivos de alta calidad (Lam-
bert, 2005; Smith et al., 2008).

Los cercopitecoideos del Mioceno final y Plioceno inicial incluyen dos gé-
neros endémicos de Etiopia, Kuseracolobus y Pliopapio, los primeros colobinos
Paracolobus y Cercopithecoides y el genero papionino Parapapio (Jablonski y
Frost, 2010), siendo los dos ultimos los mas exitosos debido a su amplia extension
geogréfica (Jablonski y Leakey, 2008).

Durante el Plioceno medio se produjeron grandes cambios ambientales y

faunisticos en Africa. Los registros marinos y terrestres de hace 3 Ma indican un
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cambio de condiciones calidas y himedas a méas estacionales, frias y secas (de-
Menocal, 2004; Feakins y deMenocal, 2010). A partir de este momento, la tenden-
cia predominante fue hacia una mayor estacionalidad de las precipitaciones y una
mayor variabilidad climatica, con un aumento significativo de la vegetacion de
sabana entre 1,8-1,2 Ma y 600 Ka (deMenocal, 2004). Estos cambios impactaron
en los regimenes hidrologicos de la mayor parte del continente africano y en la
vegetacion de la que dependian los herbivoros, incluidos los primates (Bobe et al.,
2002; Bobe y Behrensmeyer, 2004; deMenocal, 2004). Pese a ello, los primates de
este periodo se han documentado principalmente en entornos cerrados y se han
interpretado como exclusivamente arbdreos, o al menos no exclusivamente terres-
tres (Hlusko, 2006, 2007).

Los cercopitecinos son taxones particularmente sensibles de la productivi-
dad del ecosistema porque requieren alimentos de rendimiento nutricional relati-
vamente alto con respecto al contenido de aminoéacidos, acidos grasos y glucidos.
Sin embargo, no estan tan restringidos como los hominoideos en sus preferencias
alimentarias (Jablonski et al., 2000), que requieren alimentos de mayor calidad que
otros mamiferos de tamafio corporal similar debido a unos cerebros metabdlica-
mente caros. El reto de mantener un consumo de alimentos de calidad en un am-
biente cambiante provoco, probablemente, que desde el Plioceno medio en ade-
lante la fauna africana de cercopitecinos experimentara cambios marcados en el
namero y tipo de especies, tamafios corporales, especializaciones alimentarias y
locomotoras y cambio geografico de diversificacion, del N-NE al este de Africa
(Elton, 2007).

1.4 Origen de la tribu Papionini

La tribu Papionini es taxondmicamente compleja, probablemente debido a
un bajo nivel de divergencia causada por una evolucion reticulada y una reciente
especiacion, en comparacion con otras familias de primates (Haughton, 1925; Re-
mane, 1925; Gear, 1926; Broom, 1936, 1940; Dietrich, 1942; Freedman, 1957;
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Jolly, 1965, 1967; Hill, 1967; Leakey, 1969; Szalay y Delson, 1979; Iwamoto,
1982; Delson, 1984; Eck y Jablonski, 1984, 1987; Delson y Dean, 1993; McKee,
1993a; Frost, 2001, 2007; Groves, 2001; Frost y Delson, 2002; Jablonski et al.,
2008; Perelman et al., 2011; Williams et al., 2012; Gilbert, 2013) (cf. 1.4.1 La
homologia en la tribu Papionini y 1.4.2 Datos moleculares de la tribu Papio-
nini).

Los datos moleculares indican que las tribus Papionini y Cercopithecini di-
vergieron hace aproximadamente 11,5 Ma, durante el Mioceno final (Meyer et al.,
2011; Perelman et al., 2011). A partir de ese momento, la tribu Papionini esta
abundantemente representada en el registro fésil africano (Szalay y Delson, 1979;
Jablonski, 2002; Leakey et al., 2003; Frost et al., 2009; Jablonski y Frost, 2010;
Harrison, 2011; Gilbert, 2013) (cf. 4.3 Yacimientos de Sudafrica). Diversos tra-
bajos que combinan analisis moleculares y morfoldgicos han propuesto a Parapa-
pio ado como taxon basal de los papioninos africanos (Gilbert, 2013; Pugh y Gil-
bert, 2018). Parapapio ado ha sido documentado en los depdsitos del Plioceno
inicial de Laetoli (Tanzania) y en otros yacimientos a lo largo de la cuenca del lago
Turkana (Leakey y Delson, 1987; Jablonski et al., 2008). Sin embargo, a diferencia
de otros taxones de Parapapio, esta especie no se conoce bien anatdbmicamente
(Leakey y Delson, 1987; Harrison, 2011). La escasa morfologia conocida de Pp.
ado es lo suficientemente generalizada como para ser un taxén ancestral de la tribu
Papionini, pero sigue siendo dificil discernir su posicién filogenética en ausencia

de material craneal mas completo (Pugh y Gilbert, 2018).

1.4.1 Homoplasias en la tribu Papionini

Desde los inicios de las investigaciones sobre los cercopitecinos africanos,
hace unos 200 afios, estos han sido reiterativamente clasificados en dos grupos
aparentemente naturales: “mangabeys” (incluia a los actuales géneros Lophocebus
y Cercocebus) para los de menor tamafio, y “babuinos” (incluia a papiones, man-
driles, driles y geladas) para los de mayor tamafio (p. ej. Haughton, 1925; Remane,
1925; Gear, 1926; Broom, 1936, 1940; Dietrich, 1942; Freedman, 1957; Jolly,
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1965, 1967; Hill, 1967; Leakey, 1969). De hecho, muchos autores sélo reconocen
dos géneros: Cercocebus para los mangabeys y Papio para los babuinos, mandri-

les, driles y geladas (p. ej. Thorington y Groves, 1970; Szalay y Delson, 1979).

Figura 7. Similitudes morfoldgicas craneales y corporales entre (a) Cercocebus torqua-
tus y (b) Lophocebus albigena. Imagen de Abell6 et al. (2018) y Field Museum.

Debido a la presencia de numerosas homologias morfolégicas —tanto cra-
neales como postcraneales— las relaciones filogenéticas dentro de la tribu Papio-

nini han sido problematicas (p. ej. Haughton, 1925; Remane, 1925; Gear, 1926;
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Broom, 1936, 1940; Dietrich, 1942; Freedman, 1957; Hill, 1967; Jolly, 1965,
1967; Leakey, 1969). En concreto, los mangabeys (género Lophocebus y Cerco-
cebus) han convergido en una serie de caracteristicas conductuales y morfologicas
gue han enmascarado sus verdaderas relaciones filogenéticas (Figura 7) (p. ej.
Kuhn, 1967; Szalay y Delson, 1979; Strasser y Delson, 1987): tamafio pequefio-
mediano (6-12 kg), extremidades largas y gréaciles, cinturas estrechas y cola larga.
Dentalmente tienen incisivos grandes, coronas altas, esmalte muy grueso (Figura
14) y consumen cantidades variables de alimentos duros (Thorington y Groves,
1970; Hill, 1974; Szalay y Delson, 1979) (cf. 2.3 Esmalte).

Los créneos se caracterizan por hocicos relativamente cortos y fosas bajo
las drbitas que le dan a la region malar una apariencia hundida. Groves (1978) y
Kingdon (1997) propusieron que la presencia de una region facial muy prognata
seria primitiva (plesiomorfica) en los papioninos africanos, por lo que ambos lina-
jes habrian experimentado reducciones paralelas en la longitud facial (Harris y Di-
sotell, 1998; Harris, 2000). A pesar de las similitudes, se han observado diferencias
morfoldgicas y etoldgicas entre los dos géneros: Cercocebus es semiterrestre y
Lophocebus es altamente arboricola (p. ej. Schwarz, 1928; Chalmers, 1968; Jones
y Sabater Pi, 1968; Hill, 1974; Quiris, 1975; Waser, 1977, 1984; Homewood,
1978; Horn, 1987; Mitani, 1989; Olupot et al., 1994, 1997; Kingdon, 1997). Es
por ello por lo que Groves (1978), tras un extenso analisis de datos craneométricos,
revivio al género Lophocebus (Palmer, 1903) —hasta entonces en desuso—, para
incluir a los individuos de las especies arboricolas L. albigena y L. aterrimus, a

menudo consideradas un subgénero de Cercocebus (Szalay y Delson, 1979).

Una de las diferencias méas notables entre el clado Cercocebus-Mandrillus
(C-M) y Lophocebus-Papio-Theropithecus (L-P-T) consiste en que los premolares
inferiores estan ampliamente expandidos en los primeros (Gautier-Hion, 1978;
Hoshino, 1985; Lahm, 1986; Harrison, 1988; Caldecott et al., 1996; McGraw,
1996; Rogers et al., 1996; Fleagle y McGraw, 2002). Fleagle y McGraw (1999,

2002). Los premolares molarizados y muy desgastados que exhiben Cercocebus y
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Mandrillus estan relacionados con una estrategia de forrajeo compartida que in-
cluye una fuerte dependencia de nueces y semillas duras, frecuentemente aplasta-
das por la denticion postcanina (p. ej. Gautier-Hion, 1978; Hoshino, 1985; Lahm,
1986; Caldecott et al., 1996; McGraw, 1996; Fleagle y McGraw, 2002; Daegling
y McGraw, 2007), causando que el tamafio de sus premolares sea el méas grande
de la tribu Papionini (p. ej. Gautier-Hion, 1978; Hoshino, 1985; Lahm, 1986;
Caldecott et al., 1996; McGraw, 1996; Fleagle y McGraw, 2002). Si bien tanto
Cercocebus como Lophocebus consumen semillas y ambos géneros utilizan la den-
ticion anterior para acceder a las partes mas duras, Lophocebus parece depender
mas de la denticion anterior, sin utilizar los molares para aplastar las semillas como

hace Cercocebus (Daegling y McGraw, 2007).
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Figura 8. (a) Arbol filogenético tradicional basado en datos morfolégicos de Delson y
Dean (1993); (b) Arbol filogenético basado en datos moleculares (mtDNA y cromo-
soma Y) de Disotell et al. (1992); Disotell (1994); Harris y Disotell (1998); Tosi et al.
(1999, 2003); Disotell (2000).
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1.4.2 Datos moleculares de la tribu Papionini

Las relaciones y la taxonomia de la tribu Papionini han permanecido ambi-
guas y cambiantes durante los ultimos 150 afios (p. ej. Haughton, 1925; Remane,
1925; Gear, 1926; Broom, 1936, 1940; Dietrich, 1942; Freedman, 1957; Hill,
1967; Jolly, 1965, 1967; Leakey, 1969; Szalay y Delson, 1979; lwamoto, 1982;
Delson, 1984; Eck y Jablonski, 1984, 1987; Delson y Dean, 1993; McKee, 19933;
Frost, 2001, 2007; Frost y Delson, 2002; Jablonski et al., 2008; Williams et al.,
2012; Gilbert, 2013) debido a las grandes similitudes morfologicas que unen tanto
a los mangabeys (Cercocebus y Lophocebus) como a los "babuinos™ (Papio, Man-
drillus y Theropithecus) (cf. 1.4.1 La homologia de la tribu Papionini). Los datos
moleculares sugieren que la division entre los ambos clados pudo haber ocurrido

en el Mioceno final, hacia 6,7 Ma (p. ej. Perelman et al., 2011).

La aceptacion de la filogenia molecular entrd en controversia con la eviden-
cia morfologica debido a la presencia de numerosos rasgos homoplasicos en la
tribu Papionini (Lockwood y Fleagle, 1999). Esta aparente homoplasia ha impe-
dido que la mayoria de los estudios morfoldgicos publicaran arboles congruentes
con los datos moleculares (p. ej. Collard y Wood, 2000, 2001; Collard y O'Higgins,
2001; Singleton, 2002; Frost et al., 2003a). La incoherencia de los datos morfolo-
gicos y moleculares ha llevado a sugerir que los datos morfoldgicos no son con-
fiables para reconstruir las relaciones filogenéticas (Collard y Wood, 2000, 2001).
Sin embargo, nuevas evaluaciones anatdmicas craneales con correcciones alomé-
tricas han resultado congruentes con los datos moleculares, proporcionando un
fuerte apoyo para la hipdtesis morfologica (Groves, 1978; Fleagle y McGraw,
1999, 2002; McGraw y Fleagle, 2006; Gilbert, 2007; Gilbert y Rossie, 2007; Gil-
bert et al., 2009a). No obstante, aln no se ha llegado a un acuerdo sobre las rela-
ciones entre el clado L-P-T, aunque crece el consenso que considera a Thero-
pithecus un miembro basal del clado que comparte con Papio y Lophocebus (p. e].
Perelman et al., 2011; Gilbert, 2013; Guevara y Steiper, 2014). Las sinapomorfias
son evidentes en el clado de L-P-T pese a incluir taxones con patrones diferentes
de explotacion del nicho: Lophocebus es un primate de selva tropical totalmente

arboricola, Theropithecus es totalmente terrestre y ocupa el altiplano de Etiopia y
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Papio es altamente generalista y predominantemente terrestre, aunque pueden fo-

rrajear regularmente en los arboles (Fleagle y McGraw, 2002).

En cuanto al género Macaca, se considera que la divergencia entre la sub-
tribu Papionina y Macacina ocurri6 hace 6-11 Ma (Harris, 2000; Page y Goodman,
2001; Raaum et al., 2005; Tosi et al., 2005; Streiper y Young, 2006), por lo que el
género Macaca no forma parte de ninguno de los clados anteriormente menciona-
dos (L-P-T o C-M). Diversos autores han llegado a considerar que los macacos
representan el taxon basal de la tribu Papionini actual (Disotell et al., 1992; Diso-
tell, 1994, 2000; Harris y Disotell, 1998; Harris, 2000; Tosi et al., 1999, 2003)
(Figura 9).
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Figura 9. Arbol filogenético Neighbor-Joining (NJ) derivado de las distancias genéticas
entre especies de cercopitecoideos (tribus Cercopithecini, Papionini y Colobini).

Modificado de Gamarra (2014).
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1.4.3 Radiacion de los Papionini en Africa Oriental

El registro fosil de las cuencas del rio Omo y el lago Turkana es particular-
mente Util para comprender la evolucion de los cercopitecoideos desde el Plioceno
medio hasta el Pleistoceno medio (Jablonski y Leakey, 2008). Durante el Plioceno
medio la fauna de primates en el este de Africa estaba dominada por Theropithecus
oswaldi brumpti, que ocupaba principalmente habitats riberefios terrestres (Eck,
1976; Leakey y Leakey, 1976), y los colobinos Rhinocolobus turkanaensis, Cer-
copithecoides williamsi y Cercopithecoides kimeui (Jablonski et al., 2008). La di-
versidad y el éxito de los colobinos en relacion con los cercopitecinos probable-
mente estuvo relacionada con la capacidad para la digestion de celulosa, lo cual
les habria permitido subsistir con una vegetacion de menor calidad y requerimiento
hidrico (Van Soest, 1982). Sin embargo, el dominio de estos nichos por parte de
los colobinos fue de corta duracion debido a la diversificacion taxonémica y eco-
I6gica de los artiodéctilos y los suidos, que suponian una competencia directa por
los recursos troficos (Gagnon y Chew, 2000; Flagstad et al., 2001; Cerling et al.,
2003).

En el limite entre el Plio-Pleistoceno, Theropithecus o. oswaldi se convierte
en la especie de primate dominante (Eck 1976; Leakey 1976), ocupando nichos
principalmente graminivoros, donde no entraba en competencia con otros primates
(Bobe et al., 2002), aunque sin llegar a desplazar ecologicamente T. oswaldi bru-
mpti, que seguia ocupando regiones de ribera. Theropithecus o. oswaldi compartié
hébitat con el colobino Cercopithecoides kimeui (Frost et al., 2003b; Jablonski et
al., 2008), mientras que Rhinocolobus turkanaensis se mantuvo en un nicho mas
arboreo (Jablonski y Leakey, 2008).

En el Pleistoceno medio inicial los ambientes forestales se volvieron esca-
sos Yy la tendencia a la estacionalidad de las precipitaciones se intensificd, dando
lugar a habitats muy heterogéneos, provocando una disminucion drastica de espe-
cies cercopitecinas y colobinas (p. ej. Haug y Tiedemann, 1998; Sardella et al.,
1998; Marlow et al., 2000; Agusti y Anton, 2002). En este periodo se extinguieron

los dltimos taxones del Plioceno (Cer. kimeui y T. 0. oswaldi), mientras que el
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género Papio comenzo a ser abundante a finales del Pleistoceno medio, posible-
mente procedente del sur de Africa (Newman et al., 2004; Wildman et al., 2004;
Gilbert et al., 2018). Hay pocos depositos en los que T. 0. oswaldi y Papio hayan
coexistido, por lo que es poco probable que haya sido la competencia ecoldgica lo
que llevo a T. o. oswaldi a extinguirse (Leakey, 1993; Frost, 2001; Frost y Ale-
mseged, 2007; Frost y Delson, 2002; Elton, 2007; Hughes et al., 2008). Mientras
que los teropitecinos habian tenido éxito en la explotacidn del nicho graminivoro,

Papio ocupo el nicho de buscador intensivo, altamente oportunista y omnivoro.

1.4.4 Radiacion de los Papionini en Africa del Sur

Los primeros cercopitecinos en Sudéafrica se documentan durante el Plio-
ceno medio (p. ej. Delson, 1984). En ese momento la fauna de cercopitecinos in-
cluia a Cercopithecoides williamsi, varias especies de Parapapio y T. oswaldi
darti. Por razones que adn no estan claras, el género Parapapio en el sur de Africa
era mucho mas diverso que los teropitecinos y colobinos, al contrario de lo que
ocurre en los dep6sitos de Africa Oriental (Figura 10) (cf. 4.3 Yacimientos de
Sudéfrica) (Szalay y Delson, 1979; Leakey y Delson, 1987; Fleagle, 1999; Ja-
blonski, 2002). Parapapio experiment6 una considerable diversificacién regional
y dio origen a la primera especie de Papio y al género Procercocebus, éste altimo
es considerado el género basal del linaje de los mangabeys del género Cercocebus
(Gilbert, 2008).

Durante el Plioceno final y el Pleistoceno inicial, los géneros Papio y Pro-
cercocebus permanecieron aislados en regiones del sur de Africa. A lo largo del
Pleistoceno, la distribucion de los diversos taxones del género Papio indica que
emerge y se diversifica en entornos marcadamente estacionales, donde pudo haber
desarrollado el oportunismo ecoldgico que eventualmente lo impulsaria a un ma-
yor éxito y hegemonia a finales del Pleistoceno medio-final (Newman et al., 2004;
Zinner et al., 2013). Los patrones biogeograficos hipotéticos de los cercopitecinos

africanos durante el Plio-Pleistoceno son comparables a los patrones biogeografi-

21



Introduccion

cos de los homininos, ya que la dispersion de los Papionini coincide en gran me-

dida con la de los primeros homininos (p. ej. Strait y Wood, 1999; Gilbert, 2008).

Se han sugerido al menos tres eventos de dispersion:

(i)

(i)

(iii)

El primer evento de dispersion hacia Sudafrica involucré a Parapapio y
Theropithecus o. darti. Este primer evento pudo tener lugar entre 5-3 Ma,
cuando ambos géneros se documentan por primera vez en Makapansgat. Se
considera que esta migracién pudo ocurrir al mismo tiempo que el género
Australopithecus migraba del este al sur (Strait y Wood, 1999; Gilbert,
2008).

El segundo evento de dispersion del este a Sudéafrica parece haber tenido
lugar entre 2,5y 1,5 Ma e involucré a Dinopithecus ingens, T. quadratiros-
tris y al antepasado de Gorgopithecus. Lophocebus migro del este al centro
de Africa, en algin momento posterior a 2,5 Ma. Entre 3,4 y 2,3 Ma, el
antepasado del grupo Cercocebus/Procercocebus/Mandrillus, se habria dis-
persado de Africa Oriental a Africa Occidental. Esta hipotesis sugiere que
las poblaciones de Cercocebus torquatus vivos en Africa Occidental po-
drian representar las poblaciones ancestrales de Cercocebus. Este escenario
respalda ain mas la sugerencia de que C. torquatus conserva una morfolo-
gia craneodental primitiva, similar a la de su genero hermano Procercoce-
bus (Gilbert, 2007; Gilbert et al., 2009a).

Entre los 2,3 y 1,5 Ma hubo un evento de dispersion desde Africa Occiden-
tal a Sudafrica que involucré a Procercocebus y posiblemente tambiéna T.
quadratirostris, apoyando las sugerencias de Gilbert (2007) de una cone-
xion faunistica entre Africa Occidental y Sudafrica durante el Plio-Pleisto-

ceno.
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Figura 10. Distribucion geogréafica de especies endémicas y compartidas de cercopiteci-
nos del Plio-Pleistoceno en Africa. Elaboracion propia.
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2. Morfologia dental

2.1 Anatomia dental: la bilofodoncia

La bilofodoncia es el rasgo anatomico mas definitorio de la denticién de los
primates cercopitecoideos. Los molares se caracterizan por dos cuspides linguales
(protocono e hipocono en los molares superiores; metacénido y entocénido en los
inferiores) y dos cuspides bucales (paracono y metacono en los molares superiores;
protoconido e hipondnido en los molares inferiores), unidos por crestas paralelas
en sentido buco-lingual. En los extremos proximal y distal de los molares se en-
cuentran la cuenca del trigono/trigonido y en la zona central la cuenca del talonido
(Kay, 1975; Kay y Hylander, 1978; Monson y Hlusko, 2014) (Figura 11a). Cabe
destacar que todos los molares, tanto superiores como inferiores, cumplen estas
mismas caracteristicas, excepto el tercer molar inferior, que tiene un hipoconulido

en su region distal (Figura 11b).

Trabajos previos sobre la utilidad de la bilofodoncia (p. ej. Kay, 1977, 1978)
han demostrado que las crestas de los molares ocluyen guiadas por las hendiduras

a medida que avanzan la oclusion total en la primera fase de masticacion. En los
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molares inferiores, la hendidura bucal media es la méas grande y acomoda el 16bulo
mesial del molar superior (principalmente la superficie lingual de la paracono).
Los I6bulos distales son guiados por los espacios formados entre los molares como
resultado de sus esquinas curvas y la presencia de hendiduras bucales mesiales y

distales (Figura 11a).

a

SUPERIOR

Paracono

Paracono Protocono
Protocono

Protocénido £ Metacoénido

Protocénido ] ;
Hipocénido

Metacénido Entocdnido

INFERIOR

b

Reduced trigo

Protoconid H i
Paraconid Loss fRocoed

X

nid basin

A 3 . —

A 3 Hypoconulid
-~ Talonid basin

25

Talonid basin

Metaconid Entoconid

Trigonid Reduction (b) Colobus (lower molars)

Figura 11. (a) Esquematizacion de la denticion bilofodonta y oclusion molar. Modifi-
cado de Kay (1977); (b) Esquema de distribucién de las cuspides y cuencas en cercopi-
tecinos.

En lugar de ofrecer una morfologia rigida, la bilofodoncia ofrece un patrén
molar flexible en respuesta a las demandas especificas requeridas para procesar
alimentos con diferentes propiedades mecanicas. La altura, la longitud y anchura

de lacuspide y la longitud de la cresta de corte son caracteres que varian de acuerdo
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con los habitos alimentarios (Kay, 1978). Por ejemplo, las dos Subfamilias de cer-
copitecoideos (Cercopithecinae y Colobinae) enfatizan diferentes aspectos de la
bilofodoncia: cuspides mas altas, crestas de corte mas largas y esmalte més del-
gado en colobinos, adecuados para el procesamiento de hojas (Figura 12a), y las
configuraciones opuestas que se muestran en las especies mas frugivoras como los
mangabeys (Figura 12b) (Gregory, 1922; Kay, 1978; Kay y Hylander, 1978; Be-
nefit, 2000).

Figura 12. Comparacion entre las denticiones de cercopitecoideos folivoros (a) y frugi-
voros (b). La imagen (a) pertenece al colobino Presbytis johni y la imagen (b) a Lopho-
cebus albigena. Modificado de Kay y Hylander (1978).

Los intercAnulos son otra de las caracteristicas recurrentes en algunas espe-
cies de cercopitecinos (Saheki, 1966; Hlusko, 2002). El interconulo es un caracter
variable que se localiza en la cara lingual de los molares superiores de algunas
especies (Figura 13). También se le conoce como cingulum lingual (Osborn,
1897), conule lingual (Chang et al., 2010), cuspide accesoria del surco lingual me-
dio (Saheki, 1966) o cuspide del surco (Batujeff, 1896; de Terra, 1905). Morfolo-
gicamente, el interconulo se encuentra entre el protocono y el hipocono, con una
expresion que va desde un hueco en el surco entre las crestas hasta un cingulo

pronunciado (Monson y Hlusko, 2014). Se ha sugerido que la presencia de este
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rasgo en los molares superiores puede proteger las encias durante la masticacion
(p. ej. James, 1960; Slaughter, 1970) y proporcionar una ventaja biomecanica al
agregar refuerzo estructural intercuspal (Delson, 1975a,b; Happel, 1988; Macho y
Spears, 1999). La variabilidad y frecuencia de esta expresion es significativamente
mayor en la tribu Papionini, con una frecuencia mas alta en los terceros molares.
Dada la rareza del interconulo en otros taxones estrechamente relacionados, se in-
terpreta como un rasgo derivado originado durante el Mioceno (Monson y Hlusko,
2014).

Figura 13. Tipos de expresion de interconulo. Todas las fotografias son terceros mola-
res superiores en vista lingual. Escala= mm. Modificado de Hlusko (2002).

La bilofodoncia ha sido considerada durante mucho tiempo como una adap-
tacion alimentaria para la folivoria y la ingesta de semillas, puesto que el contacto
oclusal entre las crestas permite movimientos efectivos de trituracion y mastica-
cién (p. ej. Delson, 1975a,b; Maier, 1977; Kay, 1984; Happel, 1988; Lucas y Te-
aford, 1994; Ungar, 2010). Sin embargo, Kay (1975) sugirié que la bilofodoncia
de los cercopitecinos, en lugar de indicar folivoria —como clasicamente se habia
considerado— funcionaba como un mecanismo altamente eficiente de procesa-
miento de fruta. Su anélisis de la capacidad de cizallamiento de las crestas de Vic-
toriapithecus indicd que las estructuras oclusales de los Cercopithecoidea actua-

ban como un sistema de enclavamiento ideal para la molienda (Kay, 1975, 1977).
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2.2 Anatomia funcional

Los trabajos que integran el estudio de la dieta y la morfologia dental en
primates tienen una larga tradicion. Desde los primeros trabajos de anatomia fun-
cional siempre ha habido un consenso de que como la forma dental reflejaba las
propiedades de fractura de los alimentos consumidos por una especie (p. ej. Gre-
gory, 1922; Simpson, 1951; Lucas, 2004; Evans et al., 2007).

Los estudios sobre la relacién entre la forma y la funcién se basan en el
supuesto de que las estructuras anatomicas evolucionan para maximizar la eficien-
cia en la extraccion de nutrientes (Bock y von Wahlert, 1965; Ungar, 2010; Guy et
al., 2013), aunque existen ciertas discrepancias. La correspondencia entre la forma
y funcion dental parece mantenerse cuando se considera la morfologia en relacion
con la dieta general de un taxon de orden superior (p. ej. tribu, Familia o nivel
superior) o en grandes escalas geograficas (Fortelius et al., 2002). Sin embargo,
esta correlacion se debilita cuando se consideran especies, poblaciones e indivi-
duos a escalas temporales cortas y locales (Calandra y Merceron, 2016). Por ejem-
plo, el molar carnasiano de los carnivoros (orden Carnivora) es un buen indicador
del consumo de carne, pero algunas especies Carnivora no se alimentan de carne,
y aln retienen este tipo de molar, aunque con una morfologia modificada (Hillson,
2005). Otro ejemplo son los molares hipsodontos, caracteristicos de la dieta her-
bacea de los équidos, pero tanto los équidos actuales como los extintos son cono-
cidos por su alimentacion mixta, paciendo y ramoneando (Schulz y Kaiser, 2013;
Titken et al., 2013; Calandra y Merceron, 2016).

Para comprender las relaciones entre la forma y la funcion dental hay que
tener presente que los molares en mamiferos estan disefiados para dos funcionali-
dades principales: servir de “guias” para masticar y de “herramientas” para fractu-
rar (Lucas, 2004). Concretamente, los dientes de los primates son herramientas
multifuncionales y juegan un papel importante en el procesamiento de los alimen-
tos. Durante la masticacion se usan los incisivos —y a veces los caninos— para cortar
los alimentos en trozos lo suficientemente pequefios como para ser introducidos en

la cavidad oral (p. ej. Hylander, 1975; Ungar y Teaford, 1996), mientras que los
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premolares y molares se usan para triturar y moler los alimentos (p. ej. Lucas y
Luke, 1984; Lucas, 2004). Existen excepciones a esta generalidad, como los es-
trepsirrinos con peines dentales, que no usan sus incisivos/caninos inferiores para
cortar alimentos ni sus premolares (P3) caniniformes para masticar alimentos (Ber-
haume et al., 2020).

El procesamiento del alimento incluye la frecuencia y la forma en que se
usan los diferentes tipos de dientes durante la ingestion (Yamashita, 1998; Ya-
mashita et al., 2003; Wright et al., 2008; Yamashita et al., 2009; McGraw et al.,
2011, 2015). Debido a que los incisivos y los caninos también cumplen funciones
no relacionadas con el procesamiento de alimentos —estan implicados en la comu-
nicacion, acicalamiento, dimorfismo sexual, etc.—, su forma es el resultado de pre-
siones selectivas alimentarias y no alimentarias, lo que debilita la correlacion entre
la forma incisiva/caninay la dieta. En cambio, el papel monofuncional de los dien-
tes postcaninos —masticacion y descomposicién de los alimentos— ha creado una
fuerte relacion entre la forma molar y la dieta, haciendo que sean las piezas denta-

les fundamentales en este tipo de estudios.

2.3 Esmalte

La morfologia de la cara oclusal de los dientes esta determinada principal-
mente por la morfologia de la union esmalte-dentina, que condiciona la formacion
del relieve oclusal del esmalte. El grosor y la distribucion del esmalte son factores
importantes que determinan la morfologia externa de la corona, puesto que son
relevantes para la adaptacion alimentaria desde dos puntos de vista principales: el
mecanico (resistencia al desgaste y al estrés por aplastamiento) y el morfoldgico
(el efecto de la capa de esmalte en la forma de la corona externa) (Shellis et al.,
1998). Estas diferencias afectan no solo a la forma de la corona, sino que tambiéen
determinan su patrén de desgaste y, por lo tanto, el funcionamiento de la corona

parcialmente desgastada (cf. 2.4 Desgaste dental).
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Diversos estudios sugieren que la variacion en la dieta ha sido un factor
importante de la variacion en el grosor del esmalte (Kay, 1981; Dumont, 1995;
Shellis et al., 1998; Maas y Dumont, 1999; Lambert et al., 2004; Lucas et al., 2008;
Lee et al., 2010; Pampush et al., 2013). Independientemente del tamafio, las espe-
cies que procesan dietas duras (dur6fagas) tienen un esmalte mas grueso que los
que procesan dietas blandas (Dumont, 1995, 1999; Shellis et al., 1998; Smith et
al., 2005; Vogel et al., 2008) (Figura 14), ya que la alimentacién duréfaga entre
especies lejanamente relacionadas filogenéticamente provoca la creacion de ho-
mologias craneodentales, entre las que se encuentran los dientes con esmalte
grueso (Dominy et al., 2008). Por ejemplo, Cebus apella tiene el esmalte molar
mas grueso entre los primates vivos, debido a que consume frecuentemente nueces
de palma, las cuales son tan duras que ningan otro primate puede abrir (Kay, 1981;
Terborgh, 1983). Es por ello por lo que se asume que la aparicion del esmalte den-
tal grueso en fosiles indicaria la adaptacion a una dieta duréfaga, que comprende
semillas, fruta con exocarpo o fruta no madurada (p. ej. Kay, 1981; Dumont, 1995;
Teaford et al., 1996).

La estrecha relacion entre el grosor del esmalte y los desafios mecanicos en
el procesamiento de alimentos contribuye al alto grado de plasticidad evolutiva del
grosor del esmalte, particularmente entre los primates (p. ej. Hlusko, 2004; Kelley
y Swanson, 2008; Thiery et al., 2017). Numerosos estudios sobre el grosor del
esmalte y la morfologia de la union esmalte-dentina han revelado un esmalte
grueso para Lophocebus, Cercocebus, Papio y Mandrillus, en comparacion con
otros cercopitecoideos como Colobus, Cercopithecus, Chlorocebus y Erythroce-
bus (Kay, 1981; Shellis et al., 1998; Beaudet et al., 2016; Thiery et al., 2017) (Fi-
gura 14). El engrosamiento del esmalte en estas especies es probablemente una
adaptacion, tanto para mantener la competencia masticatoria de la denticion du-
rante la larga del individuo, como para ser competente en una dieta duréfaga (Kay,
1981; Dumont, 1995; Shellis et al., 1998; Lambert et al., 2004; Lucas et al., 2008;
Lee et al., 2010; Pampush et al., 2013).
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Figura 14. Gréfico paquimetrico sobre la distribucion de grosor de esmalte (mm) en
cercopitecinos. La linea roja representa a un primate duréfago (C. torquatus) y la verde
a un primate no durdfago (Col. guereza). El grosor del esmalte esta representado por
una escala de color relativa que varia desde més delgado (azul oscuro) a méas grueso
(rojo). Modificado de Thiery et al. (2017).

2.4 Desgaste dental

El esmalte es un material altamente complejo construido por prismas alar-
gados integrados a través de una variedad de patrones diferentes y que contiene
propiedades variables del material, por lo que es poco probable que el esmalte sea
estructuralmente idéntico en diferentes taxones (Maas y Dumont, 1999; Teaford,
2007). Por esta razon, varios investigadores han argumentado que el tipo y la orien-
tacion de los patrones de los prismas del esmalte afectan no sélo a la velocidad a
la que se produce el desgaste (Maas y Dumont, 1999; Teaford, 2007), sino también
a la capacidad del esmalte para detener y prevenir la fractura de las piezas dentales
(von Koenigswald et al., 1987; Martin et al., 2003).

El desgaste dental esta provocado por una pérdida acumulativa del esmalte
y dentina, principalmente a causa del contacto entre dientes opuestos (atricion) y
por la friccion de objetos y particulas abrasivas y duras (abrasion). En consecuen-

cia, el desgaste dental parece reflejar la interaccion entre el comportamiento tréfico
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y ecoldgico de las especies (Phillips-Conroy et al., 2000; Cuozzo y Sauther, 2006,
2012), dado que numerosos estudios han demostrado que un aumento en el con-
sumo de alimentos impregnados con arena u otras particulas liticas esta relacio-
nado con unas tasas mayores de desgaste (p. ej. Kojola et al., 1998; Logan y San-
son, 2002; King et al., 2005; Galbany et al., 2014, 2016; Glowacka et al., 2016).

No obstante, estudios realizados sobre el microdesgaste y la edad indican
que no todas las especies de primates tienen los mismos ritmos de desgaste dental
(Phillips-Conroy et al., 2000). Los resultados en papiones (Galbany et al., 2011),
mandriles (Galbany et al., 2014) y gorilas de montafa (Galbany et al., 2016) su-
gieren que, mientras que los gorilas de montafia muestran unas tasas de desgaste
bajas a lo largo de su vida, los papiones y mandriles lo hacen a niveles mas altos
(Figura 15), posiblemente asociado al consumo de USQOs en papiones (Galbany et
al., 2011, 2016) y al de semillas y fruta con exocarpo duro en mandriles (Galbany
et al., 2014). Los primates con dietas mas duras, como C. atys, que consume gran
cantidad de alimentos especialmente duros, destacando la Sacoglottis gabonensis
(Daegling et al., 2011), muestran un grado de desgaste superior al de los primates
folivoros, como los colobinos (Cooke, 2012; Morse et al., 2013; Schmidt y Wat-
son, 2020). Por el contrario, las especies frugivoras exhiben menos desgaste que
las especies folivoras y durdfagas, debido a que la resistencia a la perforacién y
aplastamiento es baja en la fruta madura y bulbosa (Lambert et al., 2004; Wiecz-
kowski, 2009; Coiner-Collier et al., 2016). Unas tasas de desgaste altas provocan
que algunos primates, como los simios, pasen la mayor parte de su vida adulta con
molares bastante aplanados oclusalmente. Aun asi, el tamafio de los dientes y el
poder de los musculos masticadores de los individuos adultos pueden producir los
mismos resultados masticatorios que las cuspides sin desgastar de los individuos
mas jovenes. Se ha llegado a considerar que la presencia de cuspides podria ser
funcionalmente importantes sélo para los individuos jovenes, ya que ayudan a pro-
cesar los alimentos y actian como guias en la masticacion eficiente, pero no total-

mente necesario en adultos (p. ej. Walker y Murray; 1975; Gordon, 1980).
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Existen tres factores principales que afectan al desgaste de los dientes:

(i) Losalimentos duros, como el exocarpo que rodea a las semillas, requieren de
una fuerza de mordida elevada para fracturarlo. Las cargas focales en la su-
perficie oclusal pueden dar lugar a grietas, deformaciones o roturas del es-
malte en la corona y la zona oclusal (p. ej. Lucas, 2004; Lawn et al., 2010;
Lee et al., 2010, 2011; Calandra et al., 2012).

(ii) Lacantidad de fitolitos de silice vegetal, abundantes en hojas y epidermis de
plantas perennes (p. ej. Ungar, 1994; Lucas y Teaford, 1995; Teaford y Lytle,
1996; Continental, 1998, 2003; Danielson y Reinhard, 1998; Gugel et al.,
2001; Silcox y Teaford, 2002; Lucas, 2004; Piperno, 2006; Teaford et al.,
2006).

(iii) La arena silicea presente en el suelo y en el dosel arbdreo, tanto en habitats
abiertos como en bosques tropicales (Ungar et al., 1995; Daegling y Grine,
1999; Silcox y Teaford, 2002; Lucas, 2004; Piperno, 2006; Sanson et al.,
2007; Calandra et al., 2012; Estebaranz et al., 2012).

La importancia de los fitolitos y la arena como causante del desgaste dental
aun se encuentra en discusion (p. ej. Romero et al., 2012; Lucas et al., 2013).
Mientras que muchos autores sugieren que los fitolitos de silice causan un proceso
de estriacion microscopica en el esmalte dental (p. ej. Lucas, 2004; Piperno, 2006;
Calandra et al., 2012; Estebaranz et al., 2012), un estudio sobre la dureza de los
fitolitos de silice en diferentes especies de gramineas sugiere que son considera-
blemente mas blandos que el esmalte dental y, por lo tanto, no deberian contribuir
al desgaste del esmalte en mamiferos (Sanson et al., 2007). Por otro lado, trabajos
realizados sobre los procesos de desgaste del polvo de cuarzo indican que es un
abrasivo especialmente rigido, capaz de fracturar y eliminar fragmentos de esmalte
(Lucas et al., 2013).

En estudios los paleontoldgicos, los dientes desgastados, incluso los que
poseen una exposicion de dentina tan exagerada que su forma ha sido alterada

drasticamente, siguen siendo de interés, puesto que la seleccion natural sigue ac-
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tuando a lo largo del ciclo de vida dental (Ungar y Williamson, 2000). Sin em-
bargo, la mayoria de los estudios que pretenden demostrar la relacién entre la mor-
fologia oclusal y la dieta estdn normalmente limitados a dientes pristinos (sin des-
gaste) o con ligero desgaste. El analisis de dientes desgastados puede ser especial-
mente interesante, puesto que las diferencias en las tasas de desgaste pueden reve-
lar como la seleccidn natural ha dado forma a los dientes para mantener o promover
la funcionalidad dental a lo largo del tiempo (Fortelius, 1985; Janis y Fortelius,
1988; Janis, 1990). La "hipotesis de la escultura dental” defiende que algunos pri-
mates folivoros aprovechan el macrodesgaste para mantener crestas agudas en la
cara oclusal (Rensberger, 1973; Kay, 1981; Ungar y Williamson, 2000; Ungar y
M'Kirera, 2003; Pampush et al., 2018). Por ejemplo, los ungulados y otros taxones
de mamiferos hipsodontos presentan una morfologia secundaria (desgastada) que
se caracteriza por diversas bandas de esmalte y dentina yuxtapuestas cuyas uniones
forman crestas que se afilan continuamente. Estos bordes son efectivos para man-
tener la capacidad de cizallamiento en el procesamiento de material fibroso durante
toda la vida util del diente (Fortelius, 1985; Popowicz y Fortelius, 1997; Fortelius
y Solounias, 2000).
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Figura 15. Regresidn cuadratica para el porcentaje de exposicion de dentina y la edad
en mandriles, papiones y gorilas de montafia. Todos los dientes son M1 superiores
(Schmidt y Watson, 2020).

35



36



Introduccion

3. La dieta y su caracterizacion

Los primates tienen diversas respuestas conductuales a la estacionalidad de
los recursos que influyen en la dieta y el uso del habitat. La acumulacion de datos
sobre las dietas de las poblaciones de primates en libertad en las Gltimas tres déca-
das ha llevado a una creciente apreciacion de la magnitud de la variacion de la
dieta dentro de las especies, incluidas las diferencias entre poblaciones, entre gru-
pos en una sola poblacion y dentro de un solo grupo a lo largo del tiempo
(Chapman y Chapman, 1990, 1999; Gautier-Hion et al., 1993; Davies et al., 1999).

3.1 Fallback foods

La flexibilidad alimentaria es una estrategia muy comudn en primates que
necesitan satisfacer sus necesidades nutricionales en habitats donde la disponibili-
dad de alimentos es fluctuante estacionalmente (p. ej. Hemingway y Bynum,

2005). Los alimentos a los que se recurre en periodos de escasez son comunmente

37



Introduccion

[lamados alimentos alternativos o de apoyo (en inglés fallback foods). Estos recur-
sos son clasificados como de alta abundancia y mala calidad nutricional, y son
consumidos cuando los alimentos preferidos son escasos, lo que los convierte en
recursos criticos para la supervivencia del individuo durante ese periodo (p. €j.
Hanya, 2004; Lambert et al., 2004; Ungar, 2004; Yamakoshi, 2004; Knott, 2005;
Laden y Wrangham, 2005; Marshall y Wrangham, 2007). Al contrario, los alimen-
tos preferidos son generalmente de alta calidad y permiten una ingesta abundante
de calorias, pero son escasos, puesto que su produccion es costosa para las plantas
(Stephens y Krebs, 1986).

La importancia ecologica y evolutiva de los alimentos alternativos se hizo
patente en diversos estudios sobre los pinzones de Darwin (Geospiza fortis) reali-
zados por Peter Grant y su equipo en las Islas Galapagos (Boag y Grant, 1981,
1984; Schluter y Grant, 1984). En 1977, una sequia en la isla de Daphne Major
provoco una disminucion drastica en la abundancia de semillas pequeiias, el ali-
mento favorito del pinzon de Darwin. Durante la sequia, las semillas grandes dis-
minuyeron con menor rapidez que las semillas pequefias, pero las semillas grandes
solo podian ser abiertas por aquellos los miembros de pico méas grande. Esto dio
como resultado la supervivencia preferencial de los individuos de pico grande vy,
dado que el tamafio del pico es en gran parte heredable, se tradujo en un rapido
aumento del tamafio medio del pico de G. fortis (Boag y Grant, 1981, 1984; Schlu-
ter y Grant, 1984). En este caso, para G. fortis, las semillas de gran tamafio podrian

clasificarse como alimento de alternativo o fallback food.

El concepto de alimento alternativo se adopt6é en Primatologia gracias a
Hladik (1973), quien constato el aumento del consumo de hojas vy tallos en chim-
pances durante los periodos de baja abundancia de fruta. Desde entonces, nimeros
estudios han confirmado la explotacion de diversos alimentos alternativos en la
mayoria de los grupos de primates (p. ej. Lambert et al., 2004; Marshall y
Wrangham, 2007; Constantino y Wright, 2009; McGraw et al., 2014; Lambert y
Rothman 2015; Jarvey et al., 2018).
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En los primates, el consumo de alimentos preferidos debe asociarse con
adaptaciones para la recoleccion, como la capacidad para detectar alimentos a dis-
tancia y una locomocion eficiente para recorrer largas distancias hasta encontrar
areas con este tipo alimentos (p. ej. Gaulin y Konner, 1977; Marshall y Wrangham,
2007) (Tabla 2). Las frutas maduras son el ejemplo clasico de alimentos preferi-
dos, puesto que son poco abundantes y estan asociadas con la capacidad de forra-
jeo, ya que son facilmente masticables y especies con diversas morfologias denta-
les puedes explotarlas sin complicacion (p. ej. Rosenberger y Kinzey, 1976; Ro-
senberger, 1992; Robinson y Wilson, 1998). Las especies mas frugivoras muestran
adaptaciones para trasladarse mas rapido y lejos, como ocurre con los atélidos y
los simios (Temerin y Cant, 1983). En contraste, aunque los alimentos alternativos
se encuentran mas facilmente debido a su abundancia, sus propiedades mecanicas
son desafiantes, por lo que promueven el desarrollo adaptaciones masticatorias
(como las de los mangabeys) o digestivas (como las de los coldbidos) para proce-
sarlos (p. e]. Rosenberger y Kinzey, 1976; Gaulin y Konner, 1977; Rosenberger,
1992; Robinson y Wilson, 1998; Marshall y Wrangham, 2007) (Tabla 2).

Tabla 2. Marco propuesto para relacionar los alimentos preferidos y alternativos con
fuerzas selectivas asociadas a su explotacion en primates.
Modificado de Marshall y Wrangham (2007).

Alimentos preferidos Alimentos alternativos
Adaptaciones alimentarias Procesado de alimentos
Forrajeo Topografia dental
Habilidades cognitivas Grosor del esmalte dental
Navegacion espacial Morfologia y longitud intestinal
Locomocién Tamaio corporal
Agudeza visual Uso de herramientas
Olfato Cohesion social
Otros factores Estructuras anatomicas (abazones,
Ciclos reproductivos musculacion especifica...)
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El tipo de alimento alternativo mas comin en cercopitecinos es complicado
evaluar, debido a sus estrategias de alimentacion generalistas y a los entornos he-
terogéneos que ocupan (Tabla 3). Sin embargo, los 6rganos de almacenamiento
subterraneo (Underground Storage Organs, USQO) —que incluye raices, tubérculos,
rizomas y bulbos— suelen ser uno de los méas recurrentes (p. ej. Constantino y
Wright, 2009; Lambert y Rothman, 2015), ya que éstos suelen ser mas abundantes
en regiones aridas o donde la disponibilidad de agua fluctua estacionalmente (La-
den y Wrangham, 2005) (Figura 16). Los USOs proporcionan agua, gltcidos en
forma de azUcares simples y almidones y proteinas (Noy-Meir, 1973; Hatley y
Kappelman, 1980; Dominy et al., 2008), pero debido a que son subterraneos, la
mayoria de los primates no los explotan porque no estan anatdbmicamente dotados
para excavarlos ni dentalmente preparados para procesarlos eficientemente (Mars-
hall y Wrangham, 2007).

Los alimentos duros, como el exocarpo de semillas o frutos, son también
uno de los alimentos alternativos mas consumidos. ElI consumo de este tipo de
alimentos se ha utilizado para interpretar la morfologia robusta de taxones de ho-
mininos (Paranthropus), capuchinos (Cebus) y mangabeys (Cercocebus y Lopho-
cebus) (Lambert et al., 2004; Ungar et al., 2008; Wright et al., 2008).

A menudo se ha asumido que los alimentos preferidos, o al menos los que
se consumen mas comdnmente, tienen mayor influencia selectiva en el disefio de
los molares (p. ej. Kay, 1975). Sin embargo, Kinzey (1978) estudio dos especies
de monos Callicebus (Call. moloch y Call. torquatus), donde ambas especies son
principalmente frugivoras, pero explotan diferentes recursos de apoyo. Los resul-
tados sugirieron esta explotacion diferencial de alimentos alternativos podria haber
provocado un desarrollo de crestas mas largas apropiadas para el procesamiento
de hojas en Call. moloch y una cuenca del talénido mas grande para triturar la
quitina de insectos en Call. torquatus.

Las adaptaciones anatomicas a los alimentos alternativos pueden seleccio-
narse durante periodos de estrés relativamente cortos pero criticos (p. ej. Kinzey,

1978; Rosenberger, 1992), como es el caso de Lophocebus albigena (Lambert et

40



Introduccion

al., 2004). L. albigena consume un alto porcentaje de fruta madura durante los
periodos no criticos, llegando a exhibir una amplia superposicion alimentaria con
cercopitecinos de esmalte mas delgado como Cercopithecus lhoesti (Lambert,
2002). Sin embargo, en periodos de estrés alimentario, como en los temporales de
El Nifio, L. albigena depende del consumo de semillas especialmente duras, lo que
ha provocado el desarrollo de una morfologia oclusal y un grosor del esmalte es-
pecialmente adaptado a la durofagia, debido a que poseer este tipo de morfologia
es indispensable para su supervivencia (Lambert et al., 2004). La presencia de este

tipo de adaptaciones se conoce como Paradoja de Liem (Tabla 3).

La Paradoja de Liem (Liem, 1980) es la observacion de que las especies con
fenotipos especializados a veces pueden comportarse como generalistas ecoldgi-
cos, alimentandose con frecuencia de alimentos para los que sus especializaciones
anatoémicas no estan aparentemente adaptadas. Aungue en el caso de los mangabey
del género Cercocebus —especialmente C. atys— el desarrollo de adaptaciones den-
tales a alimentos biomecanicamente exigentes no parece estar ligado a alimentos
alternativos. Esta especie es de las pocas donde su alimento preferido es biomeca-
nicamente exigente, puesto que C. atys consume durante todo el afio grandes can-
tidades de semillas, aunque tenga disponible otros recursos menos complejos de
procesar (cf. 1.1.1 Género Cercocebus). Esta especie tiene uno de los esmaltes
mas gruesos del orden de los primates, lo que hace pensar que esta caracteristica
en este taxon no evoluciono en respuesta a una funcion critica estacional o al con-
sumo de alimentos alternativos, sino al procesamiento habitual de un alimento pro-

tegido mecanicamente (McGraw et al., 2014).

El coste asociado con el cambio alimentario por el consumo de alimentos
alternativos —aumento en el procesamiento, manipulacion especial de los alimen-
tos, etc.— ejerce una fuerte presion selectiva sobre la morfologia del diente (Ya-
mashita, 1998; Lambert et al., 2004; Vogel et al., 2008), organizacion social
(Hanya et al., 2006; Fashing et al., 2007; Grueter et al., 2009) e incluso sobre la
diferenciacion de nichos interespecificos (Gautier-Hion, 1980; Yamagiwa y Basa-

bose, 2009). Como resultado, la importancia de los alimentos alternativos en la
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configuracion del comportamiento, la ecologia y la evolucion ha recibido una aten-

cién considerable en los estudios paleoecolégicos en primates y hominidos (Con-
Klin-Brittain et al., 1998; Lambert et al., 2004; Rogers et al., 2004; Hemingway y
Bynum, 2005; Laden y Wrangham, 2005; Cuozzo y Sauther, 2006; Grine et al.,
2006; Hanya et al., 2006; Hernandez-Aguilar et al., 2007; Lambert, 2007; Mars-
hall y Wrangham, 2007; Xiang et al., 2007; Ungar et al., 2008; Vogel et al., 2008;

Martinez et al., 2017).

Tabla 3. Simplificacion de los alimentos favoritos y alternativos. Para méas detalle sobre
el tipo de dieta de cada especie ver apartado 1.1 Tribu Papionini.

Colobus angolensis

Alimentos Alimentos i
: . Referencias
favoritos alternativos
Papionini africano
Lophocebus albigena Fruta Lambert et al., 2004
Lophocebus aterrimus carnosa Semillas y nueces Horn, 1987
Cercocebus atys Semillas y McGraw et al., 2014
Cercocebus agilis UECES Fleagle, 1999
Cercocebus torquatus Mitani, 1989
Macaca sylvanus Omnivoro Ménard et al., 2014
Papio hamadryas Swedell et al., 2007
Papio anubis Omnivoro USOs Johnson et al., 2012
Papio cynocephalus Post, 1982
Papio ursinus van Doorn et al., 2010
Mandrillus sphinx Fruta Semillasy USOs  Tutin et al., 1997
Theropithecus gelada Gramineas USOs Shapiro et al., 2016
Papionini asiatico
Macaca nemestrina Fruta . Yeager, 1996
. Omnivoro
Macaca mulatta Omnivoro Nowak, 1991
Colobini
Colobus guereza Hojas Semillas Davies et al., 1999
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Figura 16. Diversidad morfoldgica de 6rganos subterraneos consumidos por babuinos.
(a) Bulbo de Lachenalia unifolgia (Hyacinthaceae), (b) Bulbo de Drimia capensis (Hya-
cinthaceae), (c) Bulbo de Ornithogalum viride (Hyacinthaceae), (d) Bulbo perenne de
Hesperantha falcata (Iridaceae), () Cormo de Sparaxis bulbifera (Iridaceae), (f)
Cormo de Cyperus cristatus (Cyperaceae), (g) Tubérculo de Monsonia longipes (Gera-
niaceae), (h) Tubérculo y fruto de Acanthosicyos naudinianus (Cucurbitaceae), (i) Tu-

bérculo de Hypoxis hemerocallidea (Hypoxidaceae), (j) Rizoma de Cynodon dactylon
(Poaceae), (k) Rizoma de Willdenowia incurvata (Dominy et al., 2008).
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3.2 Propiedades mecanicas de los alimentos

Las propiedades mecéanicas de los alimentos determinan la facilidad con la
gue un objeto se fractura (iniciacion de grietas) y se fragmenta (propagacion de
grietas) y, en consecuencia, la magnitud de fuerza de mordida y morfologia dental
necesaria para procesarlos (p. ej. Lucas y Teaford, 1994). Por lo tanto, cabe esperar
gue un cambio en las propiedades externas de un alimento corresponda al desarro-
Ilo de estructuras anatdmicas para superar las barreras mecanicas sin que éstas se
vean comprometidas (Kay, 1975; Lucas y Luke, 1983, 1984; Lucas et al., 1986;
Teaford y Ungar, 2000; Lucas, 2004).

HARD AND BRITTLE HARD AND TOUGH
e.g. root of Anacardium e.g. bark of Dimorphandra

occidentale eaten by Sapajus mollis  eaten by  Sapajus
libidinosus (Chalk, 2011). libidinosus (Chalk, 2011).

e.g. mature seeds of Pradosia e.g. seeds of Hymenea
caracasana eaten by Chiripotes courbaril eaten by Chiropotes

@ | | satanas (Norconk & Veres, satanas (Norconk & Veres,
=

% 2011). 2011).

Eg: SOFT AND BRITTLE SOFT AND TOUGH

T | | e.g. leaves of Ipomea sp. eaten | | e.g. fruit and seeds of

by G. gorilla (Elgart-Berry, Hymenaea sp. as well as wasps
2004). eaten by Sapajus libidinosus
(Chalk, 2011).

e.g. ripe fruit of Drypetes
variabilis eaten by Ateles | | e.g. bark of Ipomea sp. eaten by
paniscus  and  Chiropotes | | G. gorilla (Elgart-Berry, 2004).
satanas (Norconk & Veres,
2011).

TOUGHNESS

Figura 17. La clasificacion mecénica basada en la dureza y la tenacidad de alimentos
consumidos en primates (Thiery et al., 2017).

Las estructuras dentales pueden definirse como elementos adaptados para

procesar mecanicamente alimentos a través de un repertorio especifico de acciones
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gue ayudan a superar desafios criticos (Kay y Hiiemae, 1974; Kay, 1975). Por
ejemplo, una cuspide hemisférica es una estructura adecuada para romper alimen-
tos duros, ya que este tipo de cuspides es lo bastante puntiaguda como para con-
centrar la fuerza en un area pequefia para maximizar el estrés e iniciar la grieta,
pero a la vez es lo suficientemente roma como para proteger el diente contra el
agrietamiento (Lucas et al., 1986; Lucas, 2004). Opuestamente, los molares con
cuspides altas y afiladas son efectivos para fracturar alimentos blandos y tenaces,
ya que las grietas se diseminan a medida que se va encajando la punta en el objeto
(Lucas, 2004). Dentro de los alimentos consumidos por primates se distinguen dos
tipos principales de elementos mecanicamente diferentes: los alimentos biomeca-
nicamente tenaces y los alimentos duros (p. €. Lucas y Luke, 1984; Yamashita,
1996; Lucas, 2004; Calandra y Merceron, 2016; Thiery et al., 2017) (Figura 17):

(i) Alimento mecanicamente tenaz (tough food): La tenacidad es la resistencia a
la propagacion de grietas. El procesamiento eficiente de este tipo de alimentos
requiere movimientos repetitivos y de mayor duracion que con los alimentos
duros y quebradizos (Lucas et al., 1986; Lucas, 2004). Segun Lucas (2004), la
topografia oclusal de un molar se encuentra afectada por la presion que ejerce
el consumo de alimentos mecanicamente tenaces. La morfologia adecuada
para el procesado de este tipo de alimentos son las cuspides altas y afiladas, ya
que las grietas se diseminan a medida que se van encajando la punta hasta que
el material se divide (Strait, 1997; Lucas, 2004).

Los alimentos tenaces mas comunes son las hojas (Lucas, 2004; Williams et
al., 2005). Si bien se ha asumido que las hojas tropicales son mas resistentes
que las hojas de clima templado, la tenacidad de las hojas esta probablemente
mas relacionada con otros parametros como la exposicion a la luz solar (Onoda
etal., 2011) y la madurez (las hojas maduras son significativamente més grue-
sas y resistentes que las hojas jovenes) (Lowman y Box, 1983). Las plantas
herbaceas y los USOs son uno de los alimentos mas mecanicamente tenaces

gue comen los primates. Si bien son diversos, dependiendo de la planta u 6r-
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gano, a menudo se componen de una gran cantidad de fibra, lo que general-
mente aumenta su resistencia (Lucas et al., 2000, 2012). Sin embargo, la ma-
yoria de USOs no domesticados son, también, duros y resistentes a las fractu-
ras (media = 1304,0 J/m=), por lo que requieren un esfuerzo doble para el
inicio de la grieta y la posterior masticacion (Dominy et al., 2008) (Figura
18). Aungue las frutas son generalmente quebradizas, la pulpa inmadura tiende
a ser mas tenaz que la madura (Kajuna et al., 1997; Soltani et al., 2010). La
cuticula del insecto también es mecanicamente tenaz, con un rango de 200 a
2.000 J/m? en tenacidad a la fractura (Vincent y Wegst, 2004), del mismo
modo que la piel de vertebrados (Strait y Vincent, 1998).

(if) Alimentos duros (hard food): La dureza es la resistencia a la perforacion y
deformacion y es medida en kg/mm? (Norconk y Veres, 2011). Segln Lucas
(2004), el tamafio dental esta afectado por la presidn que ejercen el consumo
de alimentos duros. Los elementos duros tienen un estrés limitado, lo que sig-
nifica que estan organizados estructuralmente para evitar la formacion de grie-
tas (Lucas, 2004). Puesto que es necesaria una gran fuerza de masticacion para
romper dichos materiales y concentrar la fuerza en el area mas pequefia posible
para perforar y agrietar el material, se requiere un compromiso entre la segu-
ridad y la eficiencia de los dientes con el desarrollo de cuspides méas romas (p.
ej. Lucas et al., 1986; Strait, 1997; Lucas, 2004).

Los alimentos duros mas comunes son la pulpa inmadura, generalmente resis-
tente a la perforacion y al aplastamiento (Kinzey y Norconk, 1993; Lucas y
Lucas, 1983; Yamashita, 1996), las semillas, especialmente las maduras (Le-
dogar et al., 2013). De manera similar, se puede hacer una distincion primaria
entre insectos duros y blandos (Lucas y Luke, 1984). Los insectos de cuerpo
blando (p. €j. polillas, larvas o gusanos) son generalmente tenaces y ductiles
(Popowics y Fortelius, 1997; Strait y Vincent, 1998), mientras que los insectos
de cuerpo duro (como los escarabajos) tienen una cuticula dura y quebradiza
(Lucas y Luke, 1984; Lucas y Teaford, 1994).

46



Introduccién

Displacement (mm)

Figura 18. (a) Tejidos peridérmicos y corticales del tubérculo shumako (Vatovaea pseu-
dolablab; Fabaceae). (b) Seccidn transversal y tejido parenguimatoso del tubérculo ma-
tukwaiko (Coccinea aurantiaca; Cucurbitaceae). (c) Fuerza (N) necesaria para dirigir
una grieta a través de cada tejido: tejido parenquimatoso (gris claro), cortical (gris) y pe-
ridérmico (negro). Fuerza medida en (J m2). Modificado de Dominy et al. (2008).

3.3 Topografia dental

Numerosos estudios publicados en las Ultimas cinco décadas respaldan la
hipdtesis de que la forma dental de los primates esta adaptada a la variacién en las
propiedades estructurales y/o mecanicas de los alimentos (p. ej. Kay, 1975, 1978;
Kay y Covert, 1984; Kinzey, 1992; Anthony y Kay, 1993; Bunn y Ungar, 2009),
debido a que las necesidades alimentarias son una de las presiones selectivas mas
importantes en la evolucion de muchos clados de primates, incluidos los humanos.
El desarrollo de diversos enfoques cuantitativos para caracterizar la forma del

diente se ha hecho necesario para comprender mejor las relaciones forma-funcién.

Una de las primeras metodologias cuantitativas para caracterizar la morfo-
logia oclusal fue desarrollada por Kay (1977) y se la conoce como el Cociente de
Corte o Cizallamiento (Shearing Quiotient, SQ). EI SQ mide el poder de cizalla-
miento del diente a partir de la suma de las longitudes de las crestas cortantes y la
longitud del diente. De este modo, los primates insectivoros y folivoros obtienen

valores altos de SQ, puesto que poseen areas de corte mas abundantes y elevadas
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para procesar la quitina y la celulosa, mientras que los primates frugivoros tienden
a tener valores opuestos (Kay, 1975, 1977; Kay y Covert, 1984; Anthony y Kay,
1993; Ungar, 1998). Esto puede deberse a que la presion selectiva que actlia sobre
la eficacia de la masticacion es mas fuerte en insectivoros y folivoros que la presion
que actla sobre la trituracion de fruta bulbosa (p. ej. Luke y Lucas, 1983; Lucas y
Luke, 1983, 1984), debido a que esta Gltima puede llegar a ser tan blanda que la
lengua o los masculos digestivos son suficientes para descomponerla (Lucas,
2004).

Los analisis de SQ hicieron importantes contribuciones al estudio de la
forma y la funcion dental y han sido valiosos para inferir las dietas de primates
fosiles, incluyendo antropoides del Paledgeno de El-Fayum (Egipto) (Kay y Si-
mons,1980; Kirk y Simons, 2000), catarrinos del Mioceno (Kay, 1977; Ungar y
Kay, 1995), hominoideos del Mioceno (Kay y Ungar, 1997) y platirrinos (Anthony
y Kay, 1993; Fleagle et al., 1996). Sin embargo, su aplicabilidad esta limitada a
dientes sin desgastar, debido a que son necesarios puntos de referencia para medir
la longitud de la cresta (M’Kirera y Ungar, 2003; Bunn et al., 2011).

En este contexto de cuantificacion de la forma sin puntos de referencia ni
decisiones subjetivas, se lleg6 a la conclusion de que si las clspides fueran tratadas
como “montafias” y las cuencas como “valles”, los software de Sistemas de Infor-
macion Geografica (Geographical Information Systems, GIS), desarrollados para
caracterizar la topografia del paisaje, podrian ser utiles para cuantificar la forma
de los dientes (Zuccotti et al., 1998; Jernvall y Selanne, 1999; Ungar y Williamson,
2000) (Figura 19). Este nuevo método para cuantificar la forma del diente se de-

nomind topografia dental.

El término "topografia dental" adquirio su significado actual en el afio 2000,
donde se definié como "un método para analizar la morfologia de las superficies
de mordida de los dientes como superficies topograficas utilizando tecnologia de
sistemas de informacion geogréafica” (Zuccotti et al., 1998; Ungar y Williamson,
2000). Desde entonces, los estudios de topografia dental han incorporado més as-

pectos dentales que solo la superficie oclusal (p. ej. paredes de esmalte), se han
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desarrollado programas especificos para su cuantificacion (p. ej. MorphoTester,
molaR, Surfer Manipulator, Teether, doolkit) y variables que ya no son propias de
los SIG (p. e]. PCV) (p. ej. Evans et al., 2007; Bunn et al., 2011; Evans, 2013; Guy
et al., 2013; Pampush et al., 2016; Winchester, 2016) (Figura 20).

d .

W High : 2044.818115

M Low : 471223206

Figura 19. Mapas de elevacion con gradiente de color, de rojo (mas alto) a azul oscuro
(mas bajo). (a) Visualizacion de modelo de elevacion topogréafica del paisaje con Ar-
cGIS (University of Washington); (b) Mapa de elevacion de un M? de Papio anubis (in-
dividuo PAP1691 RG18470).

Durante los dltimos 20 afios, y de una manera cada vez mas refinada, la
topografia dental se ha aplicado para caracterizar las correlaciones forma-funcion
de los dientes de diversos mamiferos (p. ej. Jernvall y Selédnne, 1999; Ungar y
Williamson, 2000; Ungar y M'Kirera, 2003; M'Kirera y Ungar, 2003; Dennis et
al., 2004; Boyer, 2008; Bunn y Ungar, 2009; Ungar y Bunn, 2008; Klukkert et al.,
2012a,b), puesto que una mejor caracterizacion de las correlaciones de forma-fun-
cion de los molares puede proporcionar una comprension de las adaptaciones den-
tales para el procesado de los alimentos (p. ej. Bock y von Wahlert, 1965; Ungar,
2010; Guy et al., 2013; Winchester, 2016; Thiery et al., 2017).

A diferencia de los métodos anteriores, la topografia dental se puede aplicar
a colecciones de dientes desgastados, puesto que no usa puntos de referencia para
sus analisis. El desgaste dental cambia la forma del diente, pero la magnitud y la

direccion de ese cambio dependen de los taxones (Ungar y M'Kirera, 2003). En
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este contexto, se ha podido correlacionar la forma dental y la dieta en series den-
tales degastadas de grandes simios (M’Kirera y Ungar, 2003), monos aulladores
(Dennis et al., 2004), platirrinos (Ungar et al., 2018), cercopitecoideos (Bunn y
Ungar, 2009) y homininos fosiles (Ungar, 2004; Berthaume et al., 2018). Ademas
de inferir ecologia y dieta, la topografia dental ha sido usada para caracterizar la
morfologia de la superficie de esmalte a partir de la unién esmalte-dentina (Skin-
neret al., 2010; Guy et al., 2015), para investigar presiones evolutivas como la
particion de nichos (Boyer et al., 2012; Godfrey et al., 2012; Berthaume y Schroer,

2017) y describir nuevas especies fasiles (Boyer et al., 2012).

L. albigena P. anubis T. gelada
Z Curvature
" 5 -0.175
DNE= 255,08 DNE= 342,25
OPCR ) )
Orientation

¢

OPCR=91,00 OPCR= 102,63 OPCR=129,13
Light exposure
PCV - 7o\ L—’/\ B
_.’J \ ” J n’ta/»\ 0,73
‘ L~ 1 ,/o ‘\" 0,49
‘J. | - ’ /f’ -W/
PCV= 0,64 PCV=10,59 PCV=0,55

Figura 20. Ejemplos de distribucion del DNE, OPCR y PCV en tres grupos alimenta-
rios diferentes: Frugivoro/duréfago (L. albigena), oportunista/consumidor de USOs (P.
anubis) y graminivoro (T. gelada). Todos los dientes son M2 superiores. EI RFI es una

ratio que no tiene representacion grafica
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3.3.1 Dirichlet Normal Energy (DNE)

El Dirichlet Normal Energy (en adelante DNE) se puede resumir como la
cuantificacion de la desviacion de una superficie de ser plana. Unos valores de
DNE mas altos y bajos representan cantidades mayores y menores respectivamente
de la flexion a través de una superficie. Traducido a la morfologia oclusal, unas
cuspides o crestas mas altas y afiladas, asi como las cuencas mas profundas y con
un angulo mas agudo produciran valores DNE altos (Figura 21).

El DNE fue introducido por primera vez por Bunn y colaboradores (2011)
como una medida de curvatura de los dientes independientemente de la orientacion
0 escala de las mallas. La variabilidad de la superficie incluye tanto la convexidad
como la concavidad y, como resultado, el DNE aumenta con ambos cambios de
forma. Esta variable se ha vuelto de gran utilidad para agrupar las morfologias
dentales de primates actuales con las categorias de dieta comunmente utilizadas
(Ledogar et al., 2013; Winchester et al., 2014), para rastrear el contenido de fibra
en grandes simios (Berthaume y Schroer, 2017) y para inferir las dietas de especies
extintas (Godfrey et al., 2012; Prufrock et al., 2016; Lopez-Torres et al., 2018) en
diversas etapas de desgaste (Pampush et al., 2016; Winchester, 2016).

An,. Anj.
bl .0“--...$' o“‘-...o
'\]/' An,  An,
cC. —>—
i 4
n n.
i J
a. )\l[{
I J

Figura 21. Diagrama 2D para describir la cuantificacion de la forma mediante el
calculo del DNE. (a) Dos superficies i y j mostrando vectores de magnitud de igual lon-
gitud. Los puntos finales de los vectores estan definidos por ni y nj. (b) Ani'y Anj repre-
senta el cambio en la posicion de los puntos finales de los vectores. La longitud del arco
de los vectores refleja el grado de flexion de la superficie. (c) La flexion de la superficie
para una region de interés se caracteriza por un cambio en el mapa (4r) con respecto al

cambio en la posicion de la superficie (4i o0 45) (Winchester, 2016).
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3.3.2 Relief Index (RFI)

En la geomorfologia, el indice del relieve (RI) se puede definir como la
diferencia de altura con respecto al terreno circundante (Szypula, 2015). Por ex-
tension, el relieve dental corresponde a la variacion de elevacion a través de la
superficie de la corona del diente. Mateméticamente, el Relief Index (en adelante
RFI) es la relacion entre el area de superficie 3D de un diente (llamado Surface
Area, SA) y el area de la seccion transversal en 2D (llamada Outline Area, OA)
(Figura 22). El RFI se calcula dividiendo el area de superficie 3D (SA) por su area

de seccion transversal 2D (OA): RFI = Surface Area/Outline Area.

S

[ 3D Surface Il 2D Footprint

Figura 22. Vista de la superficie de un M con la proyeccién de la superficie. (a) Super-
ficie opaca del diente como representacion de la superficie 3D (SA), (b) huella de la
seccion trasversal del diente (OA). Modificado de Pampush et al. (2016).

Se han propuesto varias estimaciones para el célculo del RFI (Ungar y Wi-
[liamson, 2000; Ungar y M'Kirera, 2003; Ungar, 2004; Merceron et al., 2006; Bo-
yer, 2008; Bunn y Ungar, 2009; Boyer et al., 2010, 2012; Guy et al., 2013; Ungar
et al., 2017; Lopez-Torres et al., 2018), pero los métodos mas utilizados son cal-
culando el area relativa de la corona completa (Boyer, 2008) o Unicamente la zona
oclusal (Ungar y Williamson, 2000). Cuando se utiliza el método de corte por el

punto mas bajo de la cuenca oclusal (método usado en esta tesis), algunos autores
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se refieren al RFI como relieve oclusal (occlusal relief, OR) (Ungar y Williamson,
2000; M’Kirera y Ungar, 2003; Allen et al., 2015).

Los dientes o cuspides relativamente mas altas tienen valores de RFI mas
altos. En general, los primates con dietas insectivoras y folivoras tienen dientes y
cuspides mas altos y, por lo tanto, mayor RFI (M’Kirera y Ungar, 2003; Ulhaas et
al., 2004; Boyer, 2008; Winchester et al., 2014; Allen et al., 2015).

Si bien el RFI es eficaz para diferenciar las dietas de mamiferos dentro de
ciertos grupos y clados (Winchester et al., 2014), parece estar afectado por el des-
gaste dental. Aunque, el area de la seccion transversal (OA) no disminuye con el
desgaste, el area de la superficie del diente (SA) si lo hace, lo que causa que el RFI
disminuya con la edad. Esto provoca que sea dificil obtener las firmas alimentarias
correctas en dientes desgastados cuando se analiza el RFI (Winchester, 2016; Bert-
haume et al., 2018). Sin embargo, hay trabajos que sefialan que, aunque el RFI
generalmente disminuye con el desgaste en todos los taxones, los valores mas altos
se mantienen a lo largo del ciclo de desgaste en los folivoros, en comparacion con
el resto de las dietas (M'Kirera y Ungar, 2003; Ungar, 2015; Ungar et al., 2018).

3.3.3 Orientation Patch Count Rotated (OPCR)

El Orientation Patch Count Rotated (en adelante OPCR) fue introducido y
refinado a partir de la variable Orentation Patch Count (OPC) desarrollada por
Evans y col. (2007) y Evans y Janis (2014). EI OPC se definia como una medida
de complejidad dental. La cara oclusal se dividia en diferentes areas y se contaba
el nimero total de areas considerando sus orientaciones, independientemente de la
escala (Evans et al., 2007). Diversos estudios en dientes de roedores y carnivoros
sirvieron para corregir los efectos de la orientacion del diente, rotando el diente
unos 5.625° ocho veces y calculando la media (Evans y Jernvall, 2009). La modi-
ficacion del método se conoce como OPCR.

Actualmente, la mecanizacion del calculo de OPCR se realiza midiendo la

agrupacion de poligonos segun su direccion en ocho orientaciones respecto a un
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punto de referencia grafico. Si tres 0 mas poligonos con bordes comunes compar-
ten la misma orientacion, forman un "patch” o faceta (Figura 23). De este modo,
los dientes mas complejos tienen mas parches (Evans et al., 2007; Evans y Jernvall,
2009), ya que los limites entre parches representan cambios en la orientacion de la
superficie y, por lo tanto, constituyen posibles bordes cortantes, clspides o crestas.
Por lo tanto, una superficie oclusal con mas parches generalmente dara como re-
sultado mas bordes de faceta (Evans et al., 2007; Evans y Janis, 2014; Berthaume
etal., 2018).

Alouatta

B: DU-LP 05

DER=0.38, OPCR=124 Alouatta
Alouatta GUULFO0
A: DU-LP 09

DER=0.70, OPCR=99.5

DER=0.04, OPCR=70.25

Ateles
F: USNM-276657
DER=0.73, OPCR=74.38

Ateles
D: USNM-305584
DER=0.02, OPCR=60.38

Ateles
E: USNM-337704
DER=0.16, OPCR=75.75

Figura 23. Superficies de Alouatta (parte superior) y Ateles (parte inferior) con los
patch de orientacion coloreados (Pampush et al., 2018).
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Segun Bunn et al. (2011), el OPCR puede ser incapaz de distinguir entre las
categorias de dieta como la folivoria y la insectivoria, pero parece ser un indicador
util para clasificar la tenacidad de la dieta y la capacidad de cortar alimentos fibro-
sos (p. e]. Evans et al., 2007; Boyer, 2008; Pampush et al., 2018). Por otro lado,
otros autores concluyen que el OPCR solo es confiable cuando se aplica en mor-
fologias dentales muy dispares, puesto que no tiene el poder de discriminar entre
clados cercanos (Pineda-Munoz et al., 2017). La dificultad de describir el signifi-
cado de “complejidad” ha provocado que el OPCR se convierta en una variable
controvertida de la cual no existe un consenso claro sobre la sefial que arroja (Win-
chester et al., 2014; Thiery et al., 2017).

3.3.4 Portion de ciel visible (PCV)

La Portion de ciel visible (en adelante PCV), también conocida como oclu-
sion ambiental, es la variable mas recientemente aplicada en el estudio de la topo-
grafia dental (Berthaume et al., 2019a,b). La oclusion ambiental es un método de
visualizacion que se utiliza para simular como debe incidir la luz en un objeto
digital haciéndolo parecer mas realista. Dependiendo de la direccion de la que pro-
venga la luz, diferentes partes de un objeto quedan mas o menos expuestas. Si bien
la luz ambiental puede proceder desde cualquier direccion, en topografia solo se
considera aquella luz que desciende desde la direccidn Z positiva, que en el caso
de los dientes es la direccion oclusal, iluminando los puntos del diente que inter-
acttan mas con el bolo durante un ciclo masticatorio (p. ej. cuspides o crestas)
(Figura 24a). De este modo, los molares y cuspides relativamente mas altos ten-
dran un PCV promedio maés bajo que los molares con cuspides relativamente mas
bajas, ya que la luz tiene mayor espacio para incidir en una superficie roma que en
una puntiaguda. Es decir, las categorias alimentarias asociadas con molares y cus-
pides relativamente mas altas (folivoros e insectivoros) tienen un PCV promedio
mas bajo que las categorias alimentarias asociadas con molares y cuspides relati-

vamente mas bajas (frugivoros y duréfagos) (Figura 24Db).
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a Light shining down from occlusal direction b
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PCV=0,64
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Low exposure
PCV=0,55

Figura 24. (a) Esquematizacidn sobre como la luz que proviene de la region superior
incide sobre la superficie oclusal del diente y como ésta refleja segun las caracteristicas
morfoldgicas (Berthaume et al., 2018). (b) Valores de PCV para L. albigena (frugivoro

con cuspides bajas) y T. gelada (graminivoro con cuspides altas).
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4. Sudafrica

4.1 Cambios climaticos del Plio-Pleistoceno sudafricano

Hace 3 Ma, durante el Plioceno, el clima global se caracterizaba por am-
bientes templados-calidos, la masa arbdrea ocupaba gran parte de los territorios
europeos Yy africanos y el nivel del mar era aproximadamente 35 metros mas alto
que en la actualidad (Zagwijn, 1998; Dowsett et al., 1999). Sin embargo, durante
Plioceno final e inicio del Pleistoceno se inicia una tendencia general de bajada de
temperatura global y aumento de la aridez (p. ej. Zachos et al., 2001). A lo largo
de esta tendencia, se han identificado varios periodos de transicion climatica global
gue han condicionado profundamente la orografia, flora y fauna del continente

africano (Marlow et al., 2000):

(i) En la transicion entre el Plioceno y el Pleistoceno (2,7-2,5 Ma) se produce
una intensificacion de la Glaciacion del hemisferio norte (Northern Hemisp-
here Glaciation, INHG) y una acumulacion inicial de capas de hielo (Haug
y Tiedemann, 1998; Marlow et al., 2000). En este periodo empiezan las pri-

meras etapas de fragmentacién de los bosques del Plioceno europeo, con una
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sustitucion lenta de animales del bosque calido y humedo a faunas de pastizal
y bosques templados, intercalando pérdidas de fauna abruptas (Sardella et
al., 1998; Agusti y Antdn, 2002). En Africa, este evento da comienzo a la
progresion general hacia una mayor aridez, temperaturas mas frias y una ma-
yor variabilidad climética (deMenocal, 2004). Esta tendencia corresponde
con un cambio de vegetacion de bosques cerrados de tipo Cz hacia una mas
abierta y caracterizada por pastizales de gramineas de tipo C4 (Cerling y Hay,
1986).

Entre 1,9y 1,7 Ma se produce el desarrollo e intensificacion de la Circulacion
Walker (Ravelo et al., 2004), la cual contribuy6 significativamente al enfria-
miento del clima, especialmente en las zonas tropicales y subtropicales (Eto-

urneau et al., 2010).

Entre 1,1 y 0,8 Ma da inicio la Revolucion del Pleistoceno medio y una in-
tensificacion de los volimenes globales de hielo, con un cambio de ciclos de

41 Ka a 100 Ka en la variabilidad climatica (Berger y Jansen, 1994).

Cada una de estas transiciones climaticas globales estuvo acompariada de la

expansion de los hielos y el enfriamiento global, lo que provoco un incremento

significativo del gradiente térmico del Polo-Ecuador (Lautenschlager y Herterich,
1990; Bush y Philander, 1999).

Vrba (1985, 1995) exploro la interaccion entre paleoclimay macroevolucién

utilizando el registro fosil de mamiferos africanos, principalmente bovidos. Estos

estudios condujeron a la formulacion de la “hipotesis del pulso de rotacion” (Tur-

nover Pulse Hypothesis), es decir, la "rotacion” de las faunas sincrénicamente en

respuesta a las perturbaciones del clima (Figura 25). Esta hipotesis advierte en

Africa una renovacion de fauna con la radiacion de mamiferos de climas frios y

aridos sobre los mamiferos de ambientes calidos y humedos.
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Figura 25. (a) Abundancia relativa de las principales familias de primates en la secuen-
cia Omo; (b) Rotacion de especies de Bovidae, Suidae, Cercopithecidae y Hominidae en
la cuenca norte de Turkana; (c) Abundancia (nimero de especimenes) de taxones indi-

cativos de ecosistemas de pastizales en la secuencia inferior de Omo.

Modificado de Bobe y Behrensmeyer (2004).

La evidencia isotopica marina también apoya la teoria del enfriamiento en

Africa durante este periodo, junto con la intensificacion de la glaciacion en el he-

misferio norte (Zachos et al., 2001). Los trabajos realizados sobre los registros de

polvo continental procedentes de las perforaciones marinas en el Mar Arabigo y el

Golfo de Adén sugieren tres aumentos en la aridez (deMenocal, 1995, 2004). La

produccion de polvo aumenté entre 3,0-2,6 Ma, 1,8-1,6 Ma, y 1,2-0,8 Ma, los cua-

59



Introduccion

les coinciden con los periodos de rotacion de las faunas africanas previamente pro-
puestas por Vrba (1985, 1995). En general, las evidencias demuestran que en los
ultimos 7 Ma en Africa se fue reducido la temperatura media, aumentado la esta-
cionalidad y aridificando los ecosistemas terrestres. Se ha argumentado que un
"pulso” particularmente significativo de especiacion y extincion ocurrio entre 2,5
y 2,7 Ma, durante el primer periodo de transicion climatica (Vrba, 1995), donde el
registro fosil africano muestra un volumen especialmente alto de especies de cer-

copitecinos (Figura 26).
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Figura 26. Recuento de especies de los principales yacimientos sudafricanos del Plio-
Pleistoceno. Sterkfontein (STS); Swartkrans (SK); Kromdraai A (KA); Kromdraai B
(KB); Miembro (Mb). Modificado de Elton (2007).

El reemplazo de una especie o0 género ocurre en los linajes dominantes, con
T. brumpti reemplazado por T. oswaldi en la cuenca Omo-Turkana de Africa
Oriental, T. o. darti por T. 0. oswaldi y Parapapio por Papio en Sudéafrica (Figura
27). Sin embargo, los periodos significativos de superposicion de taxones estre-

chamente relacionados son evidentes en algunas localidades, pero no en todas. Es
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por ello por lo que se ha sugerido que los cambios ambientales regionales, y no los
globales, junto a la competencia interespecifica, parecen haber sido las presiones
mas importantes a la hora de impulsar las radiaciones y los patrones de rotacion de

los cercopitecinos del Plio-Pleistoceno africano (Elton, 2007).
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Figura 27. Rango de vida de cada taxon cercopitecino del Plio-Pleistoceno de Suda-

frica, comparado con la secuencia de isotopos de oxigeno (\V19-30 ODP 677, ODP

846), procedentes de Shackleton y Pisias (1985) y Shakleton et al. (1990, 1995a,b).
Modificado de Elton (2007).
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4.2 Reconstruccion paleoambiental

Los registros faunisticos se han utilizados histéricamente como uno de los
métodos de reconstruccion paleoambiental mas fiables (p. ej. Vrba, 1976, 1980,
1985; Reed, 1997; Lee-Thorp et al., 2007). Los bdvidos, especialmente antilopes
y similares, son la familia de mamiferos mas cominmente utilizada en las recons-
trucciones paleoambientales del Plio-Pleistoceno africano (p. ej. Vrba, 1980;
Shipman y Harris, 1988; Harris y Leakey, 1993).

La mayoria de las reconstrucciones paleoambientales realizadas con fauna
se basa en el “Principio de uniformidad taxondémica”. Este supuesto se funda-
menta en la hipotesis de que los representantes vivos de una especie exhiben las
mismas preferencias ecoldgicas que sus homdélogos fosiles. No obstante, esta afir-
macion es problematica y controvertida, puesto que se han documentado cambios
en las preferencias alimentarias dentro de los mismos linajes. Bibi et al. (2013)
demostraron que el suido Kolpochoerus limnetes y el bovido Tragelaphus nakuae
de la Formacion Shungura (S. Etiopia) tuvieron una dieta basada en recursos Ca
durante el Plio-Pleistoceno, mientras que sus andlogos modernos —Potamochoerus
spp. y Tragelaphus spp.— se encuentran tipicamente en habitats cerrados y con

dietas basada en plantas Cs (Harris y Cerling, 2002; Kingdon y Hoffmann, 2013).

Debido a las limitaciones que conlleva el registro karstico sudafricano, se
han desarrollado numerosos métodos no-faunisticos a la hora de reconstruir la pa-
leoecologia de la regidn. Entre los métodos mas comunes encontramos el analisis
isotopico (p. ej. Lee-Thorp et al., 2012), la microestriacion dental (p. ej. Estebaranz
et al., 2012), los analisis botanicos de polen o fitolitos (Carrion et al., 2007), el
registro del polvo procedente de perforaciones marinas (p. ej. deMenocal, 1995),
el analisis de isotopos estables de los paleosuelos (p. ej. Cerling et al., 2011), el
anélisis de isotopos estables de la cera de las hojas de las plantas (Feakins et al.,

2013) o los is6topos marinos (p. ej. Zachos et al., 2001).
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Figura 28. Mapa de Sudafrica con la reconstruccion de la cubierta vegetal, basado en
valores de &80 desde el Plioceno medio hasta la actualidad. Los modelos paleoclimati-
cos han sido modificados de Hughes et al. (2008), la vegetacién actual es adaptada de
Cowling et al. (2008) y los valores de & 80 son adaptados de deMenocal (2004).
Modificado de Williams y Patterson (2010).

La vegetacion actual en Sudafrica se divide cominmente en siete biomas,
cinco de los cuales son ambientes abiertos (Low y Rebelo, 1996; Cowling et al.,
2008; Hughes et al., 2008; Williams y Patterson, 2010) (Figura 28), ya que la

mayor parte del territorio esta ocupado por pastizales, sabanas y otros espacios
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abiertos (Low y Rebelo, 1996; Williams y Patterson, 2010). Los bosques y mato-
rrales se limitan principalmente a zonas marginales en el sur y este del pais (Low
y Rebelo, 1996; Williams y Patterson, 2010). Aunque los detalles del Gltimo cam-
bio climatico y ambiental Plioceno final-Pleistoceno temprano son menos conoci-
dos para el sur que para el este de Africa, los registros indican que entre los 3y 1,0
Ma el ambiente en Sudafrica cambié de mas cerrado y mosaico a un paisaje mas
abierto y arido (Vrba 1976, 1985; Reed 1997; Lee-Thorp et al., 2007). Los analisis
de los micromamiferos de los yacimientos de Swartkrans, Border Cave, Won-
derwerk y Klasies River Mouth indican que los pastizales eran ya comunes y que
la vegetacion se hizo ain mas abierta con el tiempo (Avery, 1995). Por lo tanto,
aunque los ambientes sudafricanos parecen haber seguido las principales fluctua-
ciones en el clima global hacia una aridificacion general (Brain, 1995; deMenocal,
2004), los habitats abiertos y los pastizales eran ya normales a inicios del Pleisto-

ceno (Williams y Patterson, 2010).

4.3 Yacimientos de Sudafrica

La “Cuna de la Humanidad” (The Cradle of the Humankind) es una pequefia
region (10x15 km? aprox.) situada al noreste de Sudéfrica, en la provincia de Gau-
teng (Figura 29). En los ultimos 80 afios, en las cuevas de la “Cuna de la Huma-
nidad” se han documentado tres géneros y al menos seis especies de homininos —
Au. africanus, Au. sediba, P. robustus, H. habilis, H. ergaster y H. naledi— que

abarcan posiblemente desde los 4 Ma.

No obstante, y en contraste con los sitios de Africa del Este, las cronologias
de los fosiles sudafricanos son polémicas, ya que los depdsitos carsticos son estra-
tigraficamente ambiguos, con diversos periodos de deposicion y erosién que difi-
cultan el uso técnicas para establecer fechas absolutas (p. ej. Behrensmeyer et al.,
1997; Potts, 1998; Trauth et al., 2009; deMenocal, 2011) (cf. 4.3.1 Formacion de

los depdsitos sudafricanos). EI método de datacion mas comun en Sudéfrica ha
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sido la correlacion bioestratigrafica de faunas con los yacimientos de Africa Orien-
tal (p. ej. Vrba, 1976, 1980, 1985; Reed, 1997). Esencialmente, la bioestratigrafia
se basa en que las apariciones taxonomicas del sur son aproximadamente contem-
poraneas con las del este (p. ej. McKee et al., 1995). Ha habido intentos de aplica-
cién algunas técnicas de datacion absoluta como la resonancia de espin electronico
(ESR) con muestras dentales (Schwarcz et al., 1994; Curnoe et al., 2001) y paleo-
magnetismo (Clarke et al., 2003; Partridge et al., 2003), aunque sin mucho éxito a

la hora de esclarecer las cronologias claras.

Cuna de la Humanidad

p—

Botsuana

Makap? nsgzlt

Mozambique

gondolin «

Namibia

Taﬁng Skurwébur

-+ Elandsfontein

200 km 5 km

Figura 29. Mapa de localizacion de los principales yacimientos del Plio-Pleistoceno de
Sudafrica (izq.); detalle de los yacimientos situados en la provincia de Gauteng (drcha.).
En negrita los yacimientos trabajados en esta tesis. Elaboracion propia.

Aungue mas de un tercio de los géneros de cercopitecinos Plio-Pleistoceno
documentados en Sudafrica son coincidentes con Africa Oriental y meridional (Fi-
gura 10), el registro fosil sudafricano es cualitativamente diferente. Mientras que
en el este de Africa el 85% de los primates documentados pertenecen al género
Theropithecus (p. ej. Eck, 1976; Frost y Delson, 2002), por el contrario, en el sur
de Africa el 84% son ejemplares del género Papio, y s6lo el 10% son del género

Theropithecus (Freedman, 1976). En las cuevas sudafricanas se han llegado a do-

65



Introduccion

cumentar siete géneros y hasta 12 especies (p. ej. Freedman, 1957; Szalay y Del-
son, 1979; Delson, 1984, 1988; Jablonski, 2002; Gilbert, 2007, 2013; McKee et
al., 2011) (Tabla 4).

Tabla 4. Yacimientos sudafricanos que contienen fosiles de hominidos y cercopitecoi-

deos. Datos extraidos de Vrba, 1982, 1985, 1995; Partridge, 1982, 1986; Delson, 1984,

1988; Berger et al., 1993; Berger y Tobias, 1994; Clarke, 1994; McKee y Keyser, 1994;

Schmid y Berger, 1997; Keyser et al., 2000; Lacruz et al., 2003; El-Zaatari et al., 2005;
Elton, 2007.

Crono. Especies de Especies de
(Ma) hominidos cercopitecoideos
Parapapio jonesi
Theropithecus darti
Cer. williamsi
Parapapio broomi
3 3,2-2,7 Au. africanus  Parapapio jonesi
Parapapio whitei
Theropithecus darti
Cer. williamsi
Parapapio broomi
4 3,2-2,7 Au africanus ~ Parapapio jonesi
Parapapio whitei
Theropithecus darti
Cer. williamsi
Papio izodi

4 2820  Auafricanus apicrobinsoni
Sterkfontein Parapapio broomi

Parapapio jonesi
Parapapio whitei
5A 2,0-1,4 Homo sp. Papio sp.

Cer. williamsi
Papio izodi
Taung 2,3-2,0 Au. africanus  Procercocebus antiquus
Parapapio broomi
Parapapio jonesi?
Cer. williamsi
Pit 23 2,2-2,0 - Papio robinsoni

Bolt’s Farm Parapapio broomi
Cer. williamsi
Papio robinsoni

Yacimiento Mb.

2 3,3-2,9 -

Makapansgat

Pit 6 1,8-1,6 -
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Kromdraai B

P. robustus

3 2,0-15 Homo sp.

Cer. williamsi
Gorgopithecus major
Papio angusticeps
Papio robinsoni
Papio izodi

Kromdraai A

1,5-1,0 -

Gorgopithecus major
Papio angusticeps
Papio robinsoni
Papio izodi
Parapapio jonesi

Swartkrans

P. robustus

1 2,0-14
Homo sp.

Cercopithecoides sp.
Dinopithecus ingens
Gorgopithecus major
Papio robinsoni
Parapapio jonesi
Theropithecus oswaldi

P. robustus

2 1,7-1,07
710 H. ergaster

Cer. williamsi

Papio robinsoni
Theropithecus oswaldi
Dinopithecus ingens

P. robustus

3 1,5-0,61
Homo sp.

Papio robinsoni
Theropithecus oswaldi

Coopers

A 1,3-1,2 -

Cer. williamsi
Gorgopithecus major
Papio angusticeps
Papio robinsoni
Papio izodi

B 1,3-1,2 P. robustus

Cer. williamsi
Papio angusticeps
Papio robinsoni

Drimolen

P. robustus

2,0-1,5
Homo sp.

Cer. williamsi
Papio robinsoni

Haasgat

Plioceno
final

Cer. cf. williamsi
Papio angusticeps

Gladysvale

Au. cf. africanus

2511 Homo sp.

Cer. williamsi

Papio cf. izodi

Papio cf. robinsoni
Theropithecus oswaldi

Elandsfontein

H. heidelberg.

1- .
06 H. sapiens

Theropithecus oswaldi
Papio ursinus
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4.3.1 Formacién de los depdsitos sudafricanos

Los yacimientos sudafricanos estan localizados en un entorno profunda-
mente carstico, que contrasta con los yacimientos en toba volcanica del este de
Africa. Las calizas de las cuevas sudafricanas pertenecen a la Dolomita Malmani,
gue forma parte del supergrupo Transvaal (Eriksson et al., 1976). La edad de las
dolomitas de Malmani depositadas en la cuenca de Transvaal es de unos 2,5-2,6
Ma (Button, 1973). Las abundantes fallas y plegamientos de la dolomita han difi-
cultado la determinacion de la posicion estratigréafica exacta del material fosil de
las cuevas (p. ej. Behrensmeyer et al., 1997; Potts, 1998; Trauth et al., 2009; de-
Menocal, 2011). El desarrollo inicial de las cuevas probablemente siguio el patrén
de fractura en la roca dolomita, con una carstificacion extensa y profunda debido
a los cambios en el nivel del agua subterranea. Como resultado de la erosion, los
techos de las cuevas colapsaron y abrieron camaras mas grandes. Las soluciones
de carbonato y la mineralizacion formaron capas gruesas de travertino en los sue-
los. Por otro lado, el carbonato es responsable de la consolidacion de sedimentos
carsticos que llenan las cavernas a través de las aberturas desde la superficie de la
tierra. La arena, cuarzo, dolomita, materiales de cuarcita y huesos fueron arrastra-
dos a las cuevas, debido a diversos agentes, llegando a una alta acumulacion de
revuelto en algunos yacimientos. Algunas de las cuevas se llenaron por completo
con material exdgeno y sus sedimentos se brechificaron (Brain, 1993). La grave-
dad y el transporte de agua, junto con los colapsos de estructuras, disoluciones de
calizay remineralizacion, son responsables del complejo entorno geologico de mu-
chas de las cuevas. Sumado a estos problemas geoldgicos, los depésitos son ricos
de travertino, lo que ha atraido a mineros desde fines del siglo XIX debido a su
alto contenido de carbonato de calcio puro. La gran explotacion minera y las vola-
duras destruyeron muchas de las caracteristicas originales de los depositos. En
consecuencia, la reconstruccion de la diagénesis de los sitios de cuevas de Suda-
frica ha sido un verdadero desafio y muchos aspectos aln necesita mas investiga-

cion.
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Bolt’s Farm

El sistema de cuevas Bolt’s Farm es el nombre de un area de mas de 1,3
km?, que incluye mas de 30 sitios fosiliferos. El area fue explorada por Broom
(1937). Mas tarde, Freedman (1957, 1965) describid varios cercopitecinos fosiles,
y en la década de 1980 se documentaron diversos bloques brechificados con espe-
cimenes de Theropithecus (Gilbert, 2007). Las dataciones propuestas abarcan
desde los 4-4,5 Ma segun el registro de micromamiferos (Sénégas y Avery, 1998;
Séneégas y Michaux, 2000).

4.3.2 Cooper’s Cave

La cueva de Cooper se encuentra situada entre los yacimientos de Sterkfon-
tein y Kromdraai, a unos 40 km al noroeste de Johannesburgo (Figura 29).
El complejo de Cooper esta formado por cuatro brechas fosiliferas diferentes divi-
didas en cuatro estratos (A-D). En Cooper’s A y B se han documentado posibles
restos asociados al género Australopithecus, aunque su posicion estratigrafica y
datacion son poco fiables. Copper’s D ha proporcionado el mayor nimero de restos
faunisticos y restos craneales y postcraneales de Paranthropus robustus. La fauna
asociada a Cooper’s D sugiere que su cronologia se encuentra entre 1,9-1,6 Ma,
coetaneo al Mb. 1 de Swartkrans y Kromdraai A (Delson, 1988b; Berger et al.,
2003; Steininger et al., 2008). La reconstruccion paleoambiental de Cooper’s D
sugiere un predominio de los pastizales, bosques cercanos y una fuente de agua

permanente (de Ruiter et al., 2009).

4.3.3 Kromdraai

La cueva de Kromdraai es una cavidad dolomitica situada en el valle de
Sterkfontein, aproximadamente a 2 km al este de la cueva de Sterkfontein (Figura
29). El sitio consta de dos localidades fosiliferas separadas por 30 m de distancia,

Kromdraai A (KA) donde se han documentado numerosos registros arqueoldgicos
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y faunisticos y Kromdraai B (KB) con varios restos atribuidos a Paranthropus ro-
bustus, incluido el holotipo de la especie TM 1517 (Broom, 1938; McKee et al.,
1995; Thackeray et al., 2001), Homo temprano (Braga y Thackeray, 2003) y di-
versos cercopitecoideos, los cuales suponen aproximadamente el 75% de la mues-

tra faunistica del depdsito (Tabla 4).

Kromdraai B (KB) es el deposito mas antiguo del yacimiento, datado entre
1,78 y 1,60 Ma (Herries et al., 2009) o 1,9 Ma (Thackeray et al., 2002). El depdsito
se divide en cinco miembros, pero la mayoria de los especimenes de homininos y
cercopitecinos provienen del Mb. 3 (Thackeray et al., 2002). El analisis faunistico
(Brain, 1958; Vrba, 1981; Vrba y Panagos, 1982) y los estudios sedimentoldgicos
(Partridge, 1982) sugieren un entorno relativamente boscoso y himedo. La fauna
de mamiferos KB comprende una abundancia inusual de cercopitecinos (aproxi-
madamente el 75% del conjunto), incluidos Lophocebus (o Cercocebus), Cer. wi-
Iliamsi, Gorgopithecus major y dos o tres especies de Papio (Freedman, 1970;
Vrba, 1981; Delson, 1988a; Heaton, 2006). Por otro lado, Kromdraai A es mas
reciente y se ha documentado industria litica, posiblemente Achelense, de entre
1,7-1,0 Ma (Kuman et al., 1997). La reconstruccion paleocliméatica de Kromdraai
A indica condiciones muy similares a los depdsitos del Mb. 5 de Sterkfontein, con
sabanas abiertas (Vrba, 1975) y parches cercanos de bosques riberefios (Reed,
1997).

4.3.4 Makapansgat

La cueva de Makapansgat esta localizada en el Valle de Makapansgat, pro-
vincia de Limpopo (Figura 29). La "Formacién Makapansgat" (Partridge, 1979)
esta dividida en cinco miembros (Mb. 1-5), siendo los mas importantes los Miem-
bros 2, 3y 4, por ser aquellos en los que se han documentado restos de hominidos
y abundantes de restos de vertebrados, especialmente taxones de bovidos (Wells y
Cook, 1956), cercopitecoideos (Delson, 1984), felinos (Brain, 1981), hienas (Ma-
guire et al., 1980) y roedores.
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Los primeros analisis paleomagnéticos (Brock et al., 1977) al miembro ba-
sal (Mb. 1) otorgan una datacion de 3,7-3,32 Ma para la formacion de la cavidad.
Sin embargo, un segundo estudio paleomagnético produjo una fecha de 4,19 Ma,
atrasando la formacion de la cavidad y convirtiéndola en la ocupacion més antigua
de Sudafrica (Herries, 2003). Los Mbs. 3 y 4 se datan entre los 3,3-2,5 Ma, basados
principalmente en correlaciones bioestratigraficas con yacimientos de Africa
Oriental (Vrba, 1974, 1975, 1995; Delson, 1984; Rayner et al., 1993; El-Zaatari et
al., 2005; Schubert, 2006) y entre 3,03 y 2,58 Ma seguin dataciones paleomagnéti-
cas (Clarke et al., 2003; Partridge et al., 2003; Herries y Shaw, 2011). Ambos
miembros son especialmente relevantes por la presencia de 29 restos de Australo-
pithecus africanus que representan al menos diez individuos y que datan de 3,33
Ma (McKee, 1995; Vrba, 1995, 2000; Partridge et al., 2000).

El amplio rango de valores isotopicos de Makapansgat indica la presencia
de vegetacion Cz y Cs (Sponheimer y Lee-Thorp, 1999; Sponheimer et al., 1999,
2001), lo que sugiere que la cubierta arborea no permanecio constante a lo largo
del tiempo de deposicién. EI Mb. 2, el cual tenia inicialmente un componente ar-
boreo, muestra una disminucién gradual de los arboles y su reemplazo por pastos
y arbustos (Cadman y Rayner, 1989). EI Mb. 3 es descrito como un mosaico de
bosques riparios y praderas (Wells y Cooke, 1956; Cadman y Rayner, 1989; Reed,
1997), con parches de sabana boscosa (Hopley et al., 2006) y cursos de agua (Bai-
ley et al., 2011; Reynolds et al., 2011). Aunque hay autores que sugieren un am-
biente bastante cerrado y humedo, segin la composicién de la megafauna (Reed,
1997, 1998), polen (Cadman y Rayner, 1989; Zavada y Cadman, 1993), geomor-
fologia (Partridge, 1986; Rayner et al., 1993), isétopos de carbono (Sponheimer,
1999; Sponheimer et al., 2001) y microestriacion dental de bdvidos (Schubert et
al., 2006; Schubert, 2007). El analisis de fauna de Reed (1997) concluye que dado
que los Mb. 3 y 4 son més 0 menos contemporaneos, es probable que ambos hu-
bieran tenido ambientes similares de bosques-matorrales, con diversidad de habi-

tats y recursos vegetales.
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4.3.5 Skurweburg

Skurweburg (tambien conocido como Skurweberg o Schurweberg) se en-
cuentra situado a unos 350 km al sureste de la Cuna de la Humanidad (Figura 29).
Se trata de un yacimiento practicamente desconocido, sin publicacion de resulta-
dos, dataciones e inventarios. Unicamente se conoce que se han documentado al-
gunos individuos de P. robinsoni y el holotipo de D. ingens (SB 2) (Freedman,
1957). Debido a la antigliedad de las excavaciones y a la poca rigurosidad de re-

gistro se desconoce la posicion estratigrafica de ambas especies en el deposito.

4.3.6 Sterkfontein

Las cuevas de Sterkfontein se encuentran ubicadas a unos 50 km al noroeste
de Johannesburgo, al sudoeste de la Cuna de la Humanidad (Figura 29). La data-
cion de Sterkfontein es compleja debido a la deposicion irregular de los depdsitos
(Brain, 1981) (Tabla 5). Partridge (1979, 2000) desarrollo la secuencia sedimen-
taria consenso, conocida como "Formacion Sterkfontein", donde dividieron los de-
positos en unidades cronoestratigraficas. Esta secuencia comprende seis miembros
ordenados estratigraficamente, con el Mb. 1 en la base y el Mb. 6 en el techo,

siendo los Mbs. 2, 4, 5y 6 los estratos mas relevantes.

Miembro 2: EI Mb. 2 ha producido numerosos restos de cercopitecinos y carnivo-
ros (Clarke, 1994, 1998; Pickering et al., 2004), aunque este estrato destaca por el
hallazgo del hominido méas completo de Sterkfontein, Stw 573 (“'Little Foot™), un
esqueleto parcial de Australopithecus africanus (Clarke, 1998). EI Mb. 2 ha sido
objeto de intenso debate desde el descubrimiento del Stw 573 (Clarke, 1998). La
controversia se ha centrado principalmente en la edad del espécimen (Clarke y
Tobias, 1995; McKee, 1996; Tobias y Clarke, 1996; Turner, 1997; Partridge et al.,
1999, 2003; Berger et al., 2002; Clarke, 2002a,b; Clarke et al., 2003; Partridge,
2005; Walker et al., 2006; Pickering y Kramers, 2010; Pickering et al., 2010, 2011;
Herries y Shaw, 2011; Granger et al., 2015; Kramers y Dirks, 2017; Stratford et
al., 2017). Aunque la edad geoldgica del estrato sigue en discusion, algunos datos
sugieren que puede representar el depdsito mas antiguo con restos de Australo-
pithecus de la Formacion Sterkfontein (p. ej. Clarke, 2002a; Partridge et al., 2003;
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Granger et al., 2015). Los analisis bioestratigraficos han datado al Mb. 2 entre 3,5-
3,0 Ma (Clarke, 2002a,b; Clarke et al., 2003) y las isdcronas de nucleidos cosmo-
genicos de clastos y sedimentos asociados con Stw 573 propusieron una edad de
3,67 £ 0,16 Ma (Granger et al., 2015). Estas fechas estan de acuerdo con las data-
ciones paleomagnéticas (Partridge et al., 1999). En cambio, la datacion 26Al/*°Be
de los sedimentos con correlaciones paleomagnéticas sugieren fechas de mas de 4

Ma, aunque existe controversia al respecto (p. ej. Berger et al., 2002).

Tabla 5. Rangos de fechas y métodos de datacion utilizados en cada miembro de Sterk-
fontein. Modificado de Sewell et al. (2019).

Member  Date (My) Method Reference

M4 28-24 Bovid biochronology Vrba, 1976, 1980
~2.5 Primate biochronology Delson, 1988b
2.8-2.6 Mammalian biochronology McKee, 1993a,b
~2.1 ESR Palaeomagnetism Schwarcz et al., 1994
2.15-2.14 Uranium-lead Partridge, 2005
2.65-2.01 ESR and palaeomagnetism Pickering y Kramers, 2010

Date range: 2.8-2.0 My

Stwinfill  2.6-2.0 Biochronology Kuman y Clarke, 2000
1.8-1.4 Biostratigraphy Herries et al., 2009
1.8-15 ESR and palaesomagnetism Herries y Shaw, 2011

Date range: 2.6-1.4 My

M5 East  2.0-1.7 Biochronology & archaeology = Kuman y Clarke, 2000
14-1.1 Dating seriation Herries et al., 2009
1.4-1.2 ESR, isotopes & palaeomag. Herries y Shaw, 2011

Date range: 2.0-1.1 My

M5 West 1.7-1.4 Biochronology & archaeology = Kuman y Clarke, 2000
1.3-0.8 Dating seriation Herries et al., 2009
1.3-1.1 ESR and palaesomagnetism Herries y Shaw, 2011

Date range: 1.7-0.8 My

Miembro 4: El Mb. 4 es especialmente importante porque es donde se documentan
la mayoria de los especimenes atribuibles al género Australopithecus (Partridge,
1978; Clarke, 1998, 2013; Partridge et al., 2003; Beaudet et al., 2016). Las diversas
dataciones en el Mb. 4 abarcan un rango entre los 2,8-2,0 Ma (Tabla 5): 2,8-2,6
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Ma con micromamiferos (Avery, 2001), 2,58-2,16 Ma con paleomagnetismo (He-
rries y Shaw, 2011), alrededor de 2,5 Ma con las correlaciones bioestratigraficas
de bovidos (Vrba, 1974, 1975, 1995, 1999) —aunque otros investigadores dudan de
la sensibilidad de la fauna de este ltimo estudio (p. ej. Berger et al., 2002)—, 2,0
Ma en ESR (Schwarcz et al., 1994) y ca. 2,5 Ma con el registro de primates (Del-
son, 1988b). EI Mb. 4 de Sterkfontein puede caracterizarse por presentar una va-
riedad de habitats que incluyen tanto bosques como pastizales (Avery, 2001). Los
indicios para los bosques incluyen restos de madera fosilizada de una liana y un
arbusto, los cuales sugieren un habitat cerrado y humedo (Bamford, 1999). El pa-
leohabitat del Mb. 4 reconstruido por Reed (1997) sugiere un bosque abierto con
zonas de matorrales, mientras que las reconstrucciones de Bamford (1999) y Vrba

(1974) proponen un ambiente boscoso de densidad media.

Miembro 5: Se considera que el Mb. 5 pudo formarse sobre los 2,0-0,8 Ma (Del-
son, 1984; Vrba, 1985; Partridge, 1986; Clarke, 1994) (Tabla 5). En este deposito
han sido identificados restos del género Homo, Paranthropus (Kuman y Clarke,
2000) y los primeros primates de forma moderna, clasificados como Papio hama-
dryas (Heaton, 2006). EI Mb. 5 se ha reconstruido como una sabana mas abierta,

en comparacion con los miembros anteriores (Vrba, 1975; Reed, 1997).

4.3.7 Swartkrans

La cueva Swartkrans se encuentra ubicada a 40 km al noroeste de Johan-
nesburgo, en la provincia de Gauteng (Figura 29). La estratigrafia de Swartkrans
es extremadamente compleja, ya que se formd a través de varios ciclos de deposi-
cion de sedimentos, erosion, brechificacion y resedimentacion (Brain, 1993). Aun-
que posiblemente la erosion ha eliminado algunos depositos, Brain (1993) identi-
ficd seis unidades estratigraficas. De més antigua a mas reciente: Banco Inferior
(Lower Bank, LB) del Mb. 1, Remanente Colgante (Hanging Remnant, HR) del
Mb. 1, Mb. 2, Mb. 3, Mb. 4y Mb. 5 (Tabla 6).

Miembro 1: Los rangos de datacion para el Mb. 1 abarcan entre 2-1,4 Ma. Los
datos bioestratigraficos proponen una fecha de 1,6 Ma (Vrba, 1982, 1985; Delson,
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1984; Brain, 1995; de Ruiter, 2003a,b), el ESR una fecha de 2-1,4 Ma (Curnoe et
al., 2001), mientras que la datacion por uranio-plomo (U-Pb) del esmalte dental
bovido ha otorgado edades de 1,83 + 1,38 Ma para el sustrato basal de la cavidad
(Balter et al., 2008).

Miembro 2: Los rangos de datacion para el Mb. 2 abarcan entre 1,7-1,07 Ma. La
datacion U-Pb del esmalte dental sugiere entre 1,36 + 0,29 Ma (Balter et al., 2008)
y 1,44 £ 0,05 Ma (Albarede et al., 2006), mientras que el andlisis faunistico de
bovidos y équidos sugieren 1,5 Ma (p. ej. Vrba, 1985; Churcher y Watson, 2004)
y 1,7-1,1 Ma (Brain, 1995; Vrba, 1995; Herries et al., 2009).

Miembro 3: Se encuentra depositado en una grieta creada por la erosion entre Mbs.
1y 2 (Brain, 2004a,b; Watson, 2004). Los rangos de datacion abarcan entre 1,5-
0,61 Ma: 0,83 £ 0,21 Ma por U-Pb del esmalte dental (Balter et al., 2008), 0,988
+ 0,003 (Albaréde et al., 20016), 1,0 Ma (p. ej. Vrba, 1985; Churcher y Watson,
2004) y 1,5-0,7 Ma (Brain, 1993; Vrba, 1995; Herries et al., 2009) segun el registro
faunistico. Sin embargo, la datacion actualmente mejor aceptada de los Mbs. 1-3
se basa en bioestratigrafia. McKee et al. (1995) y Watson (2004) no observaron un
cambio significativo de fauna en los tres miembros. Ademas, se ha documentado
a Paranthropus robustus en ambos estratos y el registro litico es similar (Brain,
1993). Es por ello por lo que se desprende que los tres miembros se sitdan entre
1,8-1,0 Ma. Se ha intentado aplicar métodos de datacion absoluta, pero siguen
siendo cuestionables debido a la inestabilidad de las muestras (Curnoe et al.,
2001).

Por otra parte, en el Mb. 4 el registro es muy diferente, documentandose
industria litica del Middle Stone Age, aunque aun no se ha excavado en profundi-
dad; y el Mb. 5 estd completamente calcificado y ha arrojado dataciones holocéni-

cas.

La reconstruccién paleoambiental de Swartkrans sugiere un ambiente
abierto dominado por pastizales y fuentes de agua cercanas en el Mb. 1 (Brain et
al., 1988; McKee, 1991; Watson, 1993; Reed, 1997; Reed y Rector, 2006; Lee-
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Thorp et al., 2007; de Ruiter et al., 2008; Sponheimer y Lee-Thorp, 2009), mien-
tras que otros lo describen como una sabana moderadamente abierta y arida (Vrba,
1975, 1976, 1980; Denys, 1990, 1992; Avery, 1995, 1998, 2001) o bosque cerrado
(Benefit y McCrossin, 1990). En el Mb. 2, Reed (1997), Avery (2001, 2007) y de
Ruiter et al. (2008) estan de acuerdo en que es muy similar al Mb. 1 y Unicamente
se intensifica la presencia de C4 con un habitat de sabana moderadamente abierto.

El Mb. 3 estaba ain mas dominado por pastizales que los Mbs. 1y 2 (Reed, 1997).

Tabla 6. Rango de fechas y métodos de datacion utilizados en cada miembro de
Swartkrans. Modificado de Sewell et al. (2019). Referencias: (1) Vrba, 1985; Churcher
y Watson, 2004; de Ruiter, 2003a,b; Brain, 1995, Vrba, 2000 (2) Vrba, 1982, 1985;
Delson, 1984; Brain, 1995; Berger et al., 2002; de Ruiter, 2003a,b (3) Curnoe et al.,
2001 (4) Albarede et al., 2006 (5) Balter et al., 2008 (6) Brain, 1995; Vrba, 1995a,
1995b: Herries et al., 2009 (7) Balter et al., 2008.

Miembro Fecha (Ma) Metodo Referencia
Mb.1LB 1,7 Bioestratigrafia 1

1,8 Bioestratigrafia 1
Mb. 1 HR 1,6 Bioestratigrafia 2
Mb. 1 (combinado) 2,0-1,4 ESR 3

2,0 (£0,02) U-Pb esmalte bévido 4

Rango: 2,0-1,4 Ma

Miembro 2 1,36 £ 0,29 U-Pb esmalte
1,44 £ 0,05 U-Pb esmalte 4
1,7-1,1 Biocronologia 6

Rango: 1,7-1,07 Ma

Miembro 3 0,83+0,21 U-Pb esmalte 7
0,988 £ 0,003  U-Pb esmalte 4
1,5-0,7 Biocronologia 6

Rango: 1,5-0,61 Ma

4.3.8 Taung

El sitio de Taung se encuentra fuera del complejo de yacimientos de la Cuna
de la Humanidad, a unos 700 km al sudoeste de la provincia de Gauteng (Figura
29). Este yacimiento es especialmente conocido por el descubrimiento en 1924 de

un craneo juvenil de Australopithecus africanus conocido popularmente como “El
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Nifo de Taung” (Dart, 1925). La datacion por correlacion faunistica, aunque con-
trovertida, sitia al Nifio de Taung entre 2,8-2,6 Ma (McKee, 1993a,b, 1995). Las
inferencias sobre especies cercopitecinas de Williams et al. (2006) han sugerido
gue puede ser mas antigua, cerca del limite Plio-Pleistoceno. La reconstruccion
paleoambiental de Taung ha sugerido la presencia de zona boscosa (Dart, 1925;
Berger y Clarke, 1995).
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El trabajo que se presenta en esta Tesis Doctoral se centra en el estudio de
la topografia dental de los molares superiores e inferiores de diversas especies de
primates de la tribu Papionini. El objetivo general es caracterizar la variabilidad
morfoldgica dental de especies Papionini actuales en relacion con la dieta, con el
fin de determinar la sefial que ofrecen los datos topograficos y crear un modelo
ecoldgico que aporte un mejor conocimiento de las adaptaciones ecolégicas de los
primates cercopitecinos —especialmente de la tribu Papionini— del Plio-Pleistoceno

de Sudafrica.

(i) Creacion de un protocolo metodoldgico util y estandarizado para caracterizar la

topografia dental en series dentales de primates bilofodontos.

(ii) Caracterizacion y clasificacion de la muestra segun el desgaste dental y el tipo
de dieta. Con el fin de inferir la dieta a partir las adaptaciones dentales de los fésiles
del Plio-Pleistoceno, primero es necesario analizar la morfologia dental de la tribu
Papionini basandose en la topografia dental de los molares. La amplia muestra de
taxones Papionini vivos no solo va a proporcionar informacion ecoldgica sobre las
adaptaciones dentales dentro de la diversidad actual de la tribu, sino que va a sig-

nificar un modelo de comparacion para la muestra fosil.
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(iii) Analizar la topografia dental a lo largo de todas las etapas de desgaste para

entender cdmo evolucionan las variables topogréficas en relacion con la dieta.

(iv) Determinar las presiones selectivas que pueden haber influido en la morfologia
oclusal de la tribu Papionini y valorar las posibles convergencias morfologicas
como adaptacion a entornos ecoldgicos similares y las discrepancias entre las filo-

genias moleculares y morfologicas.

(v) Puesto que en este trabajo se han analizado series molares completas (M1-M3)
en superiores e inferiores, evidenciar si las sefiales proporcionadas por cada diente
son las mismas e intentar inferir qué presiones puede influir en la morfologia de

cada diente.

(vi) Inferir la dieta en las especies de cercopitecinos del Plio-Pleistoceno de Suda-
frica. Este objetivo incluye especialmente especies de la tribu Papionini y una es-
pecie de la tribu Colobini (Cercopithecoides williamsi) que forma parte del con-

junto fosil.

(vii) Correlacionar cambios morfoldgicos con diferentes momentos climaticos. La
muestra de individuos fésiles incluye especies que abarcan desde finales del Plio-
ceno hasta finales del Pleistoceno. Esta horquilla de 3-4 Ma incluye cambios cli-
maticos abruptos, que supusieron una variacion de los recursos alimentarios dis-
ponibles. Algunos linajes de gran recorrido —p. ej. Parapapio o Theropithecus— se
desarrollan durante este periodo y es posible determinar algun tipo de tendencia

morfoldgica en la morfologia oclusal a medida que el clima cambia.
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1. Material

Debido a la reciente creacion del proyecto Paleobaboon, dirigido por la
Dra. L. Martinez, y a la incorporacion de los cercopitecinos fosiles a las lineas
habituales de trabajo del equipo de investigacidn, ha sido necesario obtener nuevas
y amplias colecciones de referencia para la coleccion dental del laboratorio. La
mayor parte de la coleccion de cercopitecinos vivos que se ha usado para esta tesis
ha sido recolectada durante la duracion de ésta y proviene de diversas colecciones
osteoldgicas europeas (Tabla 7).

Puesto que la finalidad principal de esta tesis doctoral es la caracterizacion
de la topografia dental en los molares de especimenes de la tribu Papionini para la
creacion de un modelo util para inferir la dieta en ejemplares de Papionini fosiles,
ha sido necesario el analisis, no solo de ejemplares de la tribu Papionini, sino de
otros taxones de la Familia Cercopithecidae, como individuos de la tribu Colobini

(Subfamilia Colobinae).
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Tabla 7. Resumen de especies vivas, dientes y colecciones trabajadas. En el Anexo 1 se
detalla la BBDD de la muestra dental con informacion sobre la etapa de desgaste dental,
la localizacion y otros datos de interés. Abreviaturas de museos: Muséum National d'Hi-
stoire Naturelle de Paris (MNHN), Museu de Ciencies Naturals de Barcelona (MZB),
Royal Museum for Central Africa (RMCA), Royal Belgian Institute of Natural Sciences
(RBINS) y Universidad de Zurich (UZH).

M M1 M2 M2 M3 Ms Coleccion n
Tribu Papionini
C. agilis 16 14 16 14 13 13 RMCA 86
C. atys 43 33 44 42 37 41 uzH 240
C. torquatus 10 11 11 8 8 6 RBINS, RMCA, MZB, UZH 54
L. albigena 52 53 54 53 46 50 RBINS,RMCA, UZH 308
L. aterrimus 34 35 37 36 38 34 RMCA 214
Mc. sylvanus 9 11 8 7 6 2  RBINS, MZB, UZH 43
M. sphinx 26 24 28 26 26 24 RMCA, MZB, UZH 154
P. anubis 39 32 38 33 32 30 RMCA, UzH 204
P.cynocephalus 39 37 39 36 26 25 RBINS, RMCA, UZH 202
P. hamadryas 25 26 25 24 20 23 RBINS,RMCA, UZH 143
P. ursinus 10 10 11 10 7 6 RMCA, UZH 54
T. gelada 39 36 41 37 31 24 MNHN,UZzH 208
Tribu Colobini
Col.angolensis 28 25 24 28 28 24 RBINS,RMCA 157
Col. guereza 26 29 24 31 32 25 RBINS,RMCA 167
2.234

La muestra de fésiles sudafricanos, obtenida en proyectos anteriores, pro-
cede del Transvaal Museum of Natural History en Pretoria (TMNH) y de la Uni-
versidad de Witwatersrand en Johannesburgo (TUW) (Tabla 8). Puesto que la gran
mayoria de individuos fosiles procede de campafias de excavacion de principios
de siglo XX, la informacion sobre la localizacion estratigrafica del fosil es, en mu-

chos casos, incompleta o inexistente.
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Tabla 8. Resumen de fosiles de Sudafrica procesados. En el Anexo 1 se detalla la
BBDD de la muestra dental fosil con informacidn sobre la etapa de desgaste dental, ya-
cimientos, miembros y otros datos de interés.

M! M1 Indet. M? M2 Indet. M3 Ms
Género Cercopithecoides

Cer. williamsi 13 16 1 13 25 - 20 16
Género Dinopithecus

Dinopithecus ingens 13 2 - 15 7 - 17 10
Geénero Gorgopithecus

Gorgopithecus major 5 3 - 7 5 - 8 7
Geénero Papio

Papio angusticeps 7 6 - 12 10 - 11 10

Papio izodi 10 3 - 13 4 - 12 2

Papio robinsoni 26 7 - 25 15 2 12 16

Papio sp. 1 1 - 4 1 4 1
Género Procercocebus

Pro. antiquus 2 2 - 5 5 - 8 3
Género Parapapio

Parapapio broomi 28 22 - 46 28 - 45 40

Parapapio jonesi 18 22 - 19 32 - 18 24

Parapapio whitei 9 1 - 12 3 - 5 7

Parapapio sp. 6 2 - 14 3 1 8 7
Geénero Theropithecus

T. o. darti 1 10 1 6 15 - 3 11

T. 0. oswaldi 2 2 - 3 2 1 2 7
Indeterminado 195

1.224

La informacion sobre el tipo de diente y categoria taxondmica, en algunos
casos, no ha sido proporcionada por la coleccion o los diarios de excavacion. En
es0s casos, se ha revisado la bibliografia publicada y se ha tomado la atribucion
mas reciente. Finalmente, los individuos que no han sido referenciados en ningdn
trabajo, se les ha atribuido categorias dentales bajo la tutela de la Dra. Martinez y
el Dr. Pérez-Pérez.

A causa de la mala conservacion de parte del material fésil, no se ha podido
utilizar la totalidad de la muestra procedente de las colecciones sudafricanas. Es
requisito indispensable —debido a la sensibilidad de la topografia a los cambios

morfoldgicos— que la muestra dental se encuentre en buen estado de conservacion,
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sin roturas ni marcas postdeposicionales que pudieran entorpecer una correcta vi-
sualizacion de la topografia oclusal y de las superficies desgastadas (cf. 2. Méto-
dos). La muestra total de molares procesados para esta tesis es de 3.458 (2.234 de
taxones actuales y 1.224 de taxones fosiles). Sin embargo, puesto que hemos es-
tandarizado trabajar Gnicamente con molares sin desgastar o minimamente desgas-
tados en los taxones fésiles, debido a la baja representacion de algunos taxones en

todas las categorias de desgaste, la muestra analizada se ha reducido a 153 dientes.

1.1 Tribu Papionini

La tribu Papionini (Familia Cercopithecidae, Subfamilia Cercopithecinae)
(Burnett, 1828) esta formada por siete géneros: Macaca (incluye a los macacos
africanos y asiaticos), Cercocebus y Lophocebus (conocidos como mangabeys),
Mandrillus (que incluye a mandriles y driles), Papio (papiones), Theropithecus
(babuinos gelada) y Rungwecebus. EI género Rungwecebus es de reciente descu-
brimiento (Jones et al., 2005), por lo que no se ha incluido debido a que no existe

material asignado a esta especie en las colecciones osteoldgicas de los museos.

La tribu Papionini esta ampliamente extendida, principalmente por Africa,
donde se encuentra el origen del género y la mayor variabilidad taxonomica (gé-
neros Macaca, Papio, Cercocebus, Lophocebus, Theropithecus y Rungwecebus).
Sin embargo, existen numerosas especies (20-22) del género Macaca extendidas

por toda Asia, especialmente en el sureste asiatico (cf. 1.1.3 Género Macaca).

1.1.1 Género Cercocebus (Geoffroy Saint-Hilaire, 1812)

Cercocebus es un género de mangabey que anteriormente también incluia a
los ejemplares actualmente clasificados como Lophocebus. El género esta formado
por seis especies que ocupan, predominantemente, los bosques de las regiones cos-
tosas de Africa occidental y la region central de Africa; excepto C. sanjei y C.
galeritus, que se localizan en pequefias regiones aisladas de Tanzania y Kenia res-

pectivamente (Figura 30).
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African
Republic

Cercocebus atys

Cercocebus torquatus Democratic
Republic of

the Congo

Cercocebus agilis

Figura 30. Localizacién geografica aproximada de los diferentes taxones del género
Cercocebus trabajados en esta tesis. Elaboracion propia.

(i) Diagnostico: Los mangabeys son primates de tamafio pequefio-mediano (Ta-
bla 9) una con cola y extremidades relativamente largas. Presentan un dimorfismo
sexual marcado y su método de locomocion es terrestre, tanto para actividades de

forrajeo como para vida social.

Tabla 9. Masa corporal (kg) de todas las especies del género Cercocebus.
Datos extraidos de Fleagle (1999).

? 3
C. agilis 5,66 9,50
C. torquatus 6,23 11,00
C. galeritus 5,26 9,61
C. atys 6,20 11,00
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(ii) Dieta: Los mangabeys comparten la misma estrategia trofica que mandriles y
driles, caracterizada por forrajear en el suelo del bosque en busca de frutos caidos,
semillas e invertebrados. También se ha documentado el forrajeo en estiércol de
elefante para acceder a semillas ain comestibles (Devreese, 2011). Este género se
caracteriza por poseer unas adaptaciones anatémicas especializadas para el proce-
samiento de alimentos duros (cf. 1.4.1 La homologia en la tribu Papionini). Estas
adaptaciones incluyen incisivos grandes para el consumo de fruta (Hylander, 1975;
Goldstein et al., 1978), esmalte grueso para resistir el estrés provocado por la
fuerza de masticacion y retrasar el desgaste (Kay, 1981), premolares expandidos
para aumentar el area de procesado (Fleagle y McGraw, 2002), una cara acortada
que aumenta la fuerza de mordida (Singleton, 2005) y musculos de las extremida-
des anteriores desarrollados para excavar en el suelo en busca de semillas y otros

elementos subterraneos (Fleagle y McGraw, 1999).

Aungue las seis especies son diversas y la disponibilidad de alimentos varia
segun la localidad, generalmente su ingesta consiste en frutas, semillas, hojas, in-
sectos, hongos, brotes y flores (p. ej. Mitani 1989; Fleagle 1999; McGraw et al.,
2014). Una caracteristica alimentaria y un sello distintivo del genero Cercocebus
—y también de Mandrillus, con el cual forma clado- es la dependencia de las se-
millas duras y nueces (p. ej. Lambert et al., 2004; Daegling et al., 2011; McGraw
et al., 2014; Ungar et al., 2018).

(iii) Registro fésil: La evidencia fésil del género Cercocebus es fragmentaria y
comprende un posible craneo parcial de Makapansgat (M3057/8/9, M218), man-
dibulas fragmentarias de Kromdraai (Eisenhart, 1974), posibles fragmentos man-
dibulares de Swartkrans, previamente asignados a una hembra de Parapapio jonesi
(Gilbert, 2007) y los individuos recientemente clasificados como Procercocebus
antiquus de Taung, el cual se ha considerado el taxon basal del genero (Gilbert,
2007) (cf. 1.1.10 Género Procercocebus). Los especimenes de Africa Oriental an-
teriormente clasificados como Cercocebus (Jablonski, 2002) han sido reclasifica-

dos como Lophocebus cf. albigena (Jablonski et al., 2008).
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Cercocebus agilis (Milne-Edwards, 1886)
Cercocebus agilis, conocido como mangabey agil, ocupa amplias regiones
boscosas del centro de Africa, que se extienden desde Camerdn hasta Uganda (Fi-

gura 30).

(i) Habitat: Suele ocupar bosques primarios inundables durante las épocas de llu-
vias. Las zonas que habita suelen estar sujetas a un clima ecuatorial, con cuatro
estaciones definidas por el régimen de lluvias: dos estaciones lluviosas, cuya du-
racion e importancia relativa pueden variar de un afio a otro y una larga estacion

seca caracterizada por poca luz solar y precipitaciones escasas (Quris, 1975).

(ii) Dieta: Del mismo modo que todos los mangabeys, tiene una dieta especial-
mente dura y abrasiva (Cooke, 2012). Las frutas, donde se incluye tanto la fruta
pulposa como las semillas, constituyen la mayor parte de su consumo (73,2%),
segun los datos extraidos del contenido estomacal de diez individuos (Quris,

1975). La proporcion de hojas es generalmente baja (13,9%). También se ha iden-

tificado un consumo pequefio de flores y hongos (1%) e insectos (3%) (Figura
31).

Animales: 3% Otros: 1%

Fruta: 81% Hojas: 15%

Figura 31. Porcentajes promedio del contenido estomacal de diez C. agilis extraido en-
tre los afios 1973 y 1974. Datos extraidos de Quris (1975).

Cercocebus atys (Audebert, 1797)
Cercocebus atys, conocido como mangabey hollin, ocupa los bosques de la

costa occidental de Africa, desde Guinea Bissau a Gana (Figura 30).
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(i) Habitat: El territorio que ocupa se divide, segn la composicion de los arboles
y la presencia de zonas inundadas, en dos tipos de hébitat: bosque inundado y man-
glares, ambos anegados la mayor parte del afio. Estudios sobre la preferencia del
habitat en C. atys sugieren una preferencia por los manglares. En estas zonas com-
parte habitat con los colobinos Col. polykomos y Procolobus verus, los cercopite-
cinos Cercopithecus campbelli y Cercopithecus petaurista y los chimpancés (Pan
troglodytes) (Bi et al., 2013).

(ii) Dieta: Aunque su dieta anual abarca unos treinta alimentos, el 90% de la dieta
se restringe a diez especies de frutas y semillas, una especie de hoja y algunos
hongos e invertebrados (Figura 32b). Tres alimentos, las semillas de Sacoglottis
gabonensis, los invertebrados y las frutas Dialium aubrevillei representan mas del
70% del total de la dieta anual y uno de ellos, las semillas de Sacoglottis gabonen-
sis, comprende el 49% de la dieta anual. El hecho de que las semillas de S. gabo-
nensis sean los alimentos mas consumidos en la dieta significa que, incluso durante
los periodos donde su abundancia disminuye, la sigue consumiendo en grandes
cantidades (Daegling et al., 2011).
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Figura 32. El consumo de Sacoglottis gabonensis en C. atys. (a) Cubierta de semillas
de Sacoglottis gabonensis (superior) y secciones transversales (inferior). Tanto el exo-
carpo como las estructuras compartimentales internas son duros, mientras que las semi-
Ilas que se encuentran dentro de los compartimentos (no representadas) son aceitosas y
relativamente blandas. (b) Comparacion de los indices de dureza de diferentes tipos ali-

mentos resistentes a la fractura. Modificado de Daegling et al. (2011).
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La nuez de Sacoglottis gabonensis es el elemento més destacable en su
dieta, puesto que tanto el exocarpo como sus estructuras internas son especial-
mente duros (Figura 32a), con una resistencia a la fractura superior a la semilla
de maiz o cereza (Figura 32b). Cercocebus atys parece haberse especializado en
el consumo de esa especie de semilla, probablemente porque son resistentes a la
descomposicion, estan disponibles todo el afio y no existe competencia por su con-
sumo, ya que otros primates no tienen adaptaciones dentales adecuadas para con-
sumirlas (Daegling et al., 2011; McGraw et al., 2014).

Cercocebus torquatus (Kerr, 1792)
Cercocebus torquatus, conocido como mangabey de capa roja, ocupa los

bosques de las regiones costeras de Africa occidental (Figura 30).

(i) Habitat: Ocupa bosques pantanosos de vegetacion densa, margenes de rio y
algunas llanuras de costa. También se le ha documentado en bosques secos, pero
siempre cerca de un curso de agua (Jones y Sabater Pi, 1968).

SEASON m.d.s. M.r.s. M.d.s. Total
100 1~

FEEDING FREQUENCY (%)
3
[}

0L

. Prey [ |Flowers |:|Leaves - Fruit and seed

Figura 33. Proporcion de los tipos de alimento (% de frecuencia de consumo) consumi-
dos por C. torquatus a lo largo del afio. Abreviatura de las estaciones: M.d.s: minor dry
season; M.r.s: major rainy season; M.d.s; major dry season.

Modificado de Mitani (1989).
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(i1) Dieta: Existe una fuerte dependencia de la fruta (incluye frutas y semillas),
representando mas del 60% del tiempo, aunque puede variar segun la estacion (Fi-
gura 33). Las semillas que mas frecuentemente consume son las especies Scoro-
dophloeus zenkeri y Anthonotha cf. cladantha, aunque también se ha documentado
el consumo de Sacoglottis gabonensis (Daegling etal., 2011; Pampush et al., 2011;
McGraw et al., 2012, 2014). Se ha observado una diferencia estacional considera-
ble en el consumo de hojas, principalmente en brotes monocotiledéneos, con un

aumento en la temporada de lluvias (Mitani, 1989) (Figura 33).

1.1.2 Género Lophocebus (Palmer, 1903)
Lophocebus es uno de los dos géneros cominmente denominados como
mangabeys, junto con Cercocebus. El género estd formado por seis especies que

ocupan las selvas tropicales de Africa central (Figura 34).

Marfil'®

2

Guinea /
Ecuatorial

Republica
Democratica
del Congo

- Lophocebus albigena

Lophocebus aterrimus

Figura 34. Localizacion geografica aproximada de los diferentes taxones del género
Lophocebus trabajados en esta tesis. Elaboracion propia.
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(i) Diagnostico: Se trata de un primate de pequefio tamafio y extremidades rela-
tivamente largas, con un dimorfismo sexual moderado (Tabla 10). Aunque Lop-
hocebus habita algunas areas de solapamiento con especies del género Cercocebus,
su locomocion es completamente arborea, por lo que sus actividades de forrajeo y

socializacion las realiza en los doseles arboreos.

Del mismo modo que Cercocebus, Lophocebus también se caracteriza por
tener adaptaciones a la durofagia (cf. 1.4.1 La homologia en la tribu Papionini),
como esmalte muy grueso (Kay, 1981), incisivos grandes (Hylander, 1975), man-
dibula reforzada (Hill, 1974; Hylander, 1979) y una configuracion facial que con-
fiere una mayor ventaja mecénica para la produccion de grandes fuerzas oclusales
(Singleton, 2005).

Tabla 10. Masa corporal (kg) de las especies de Lophocebus trabajadas en esta tesis.
Datos extraidos de Fleagle (1999).

? 3
L. albigena 6,02 8,25
L. aterrimus 5,76 7,84

(ii) Registro fosil: Los primeros especimenes clasificados como Lophocebus apa-

recen en el registro fosil hace ca. 2 Ma (Leakey y Leakey, 1976; Frost, 2001; Ja-
blonski et al., 2008; Gilbert, 2013), o incluso 3,5 Ma (Harrison y Harris, 1996). Se
han documentado numerosos fosiles del género Lophocebus en la Formacion
Koobi Fora y Kanam East (Kenia) y posiblemente en Olduvai (Tanzania) y Omo
(Etiopia).

Se considera que Lophocebus se separd del antepasado comun del clado
Lophocebus-Papio-Theropithecus a finales del Mioceno o principios del Plioceno
en Africa Oriental, probablemente procedente de una especie de Parapapio (Gil-
bert, 2008). Lophocebus se extendid por el valle del Rift oriental durante el Pleis-

toceno medio, posiblemente favorecido por la presencia de hébitats riberefios y
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forestales. Sin embargo, con la creciente estacionalidad del Pleistoceno, estos hé-
bitats se fueron deteriorando, obligando a los especimenes de Lophocebus a migrar
hacia el oeste, hasta la region que ocupa actualmente el género (McBrearty y Ja-
blonski, 2005) (cf. 1.4 Origen de la tribu Papionini).

Lophocebus albigena (Gray, 1850)
Lophocebus albigena, conocido como mangabey de mejillas grises, ocupa

las regiones boscosas de Africa occidental de Gabon y Congo (Figura 34).

(i) Habitat: El clima de la region se caracteriza por dos estaciones humedas y dos
secas, con picos de lluvia mayores y menores en septiembre y mayo, respectiva-
mente (Whitney y Smith, 1998). Ocupa principalmente bosques primarios y se-
cundarios semi-inundados o cerca de pantanos. Suele vivir en el dosel arbéreo, a
unos 25-30 m de altura (Olupot et al., 1994).

(ii) Dieta: La dieta principal y preferida se compone de frutas carnosas, las cuales
consume en grandes cantidades durante todo el afio. No obstante, en épocas de
escasez de fruta, se ha documentado un aumento significativo del consumo de se-
millas y corteza, que es rica en proteinas y azucares solubles (Rogers et al., 1994;
Brugiere et al., 2002; Lambert et al., 2004). Las semillas mas consumidas son las
de Diospyros abyssinica, especialmente durante los eventos de El Nifio (Lambert
et al., 2004) y las nueces de palma (Chalmers, 1968; Waser, 1975, 1977).

(iii) Registro fésil: Se han documentado fosiles L. albigena en la Formacion
Koobi Fora (Jablonski y Frost, 2010), Olduvai (Leakey y Leakey, 1976) y Omo
(Eck, 1976). El tamafio corporal y el del hipoconulido del Mz de los ejemplares
fésiles de L. albigena son més grandes que el de los individuos actuales (Jablonski
y Frost, 2010). Del mismo modo que los modernos L. albigena, la forma fosil ex-
hibe dimorfismo sexual moderado en el tamafio de los caninos y el craneo (Ja-
blonski y Frost, 2010). Los molares de la especie sugieren una dieta frugivora,

similar a la actual (Hylander, 1975) y los restos postcraneales de indican que era
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trepador arboreo, con una extremidad posterior adaptada para la estabilidad en la

articulacion de la cadera (Jablonski et al., 2008).

Lophocebus aterrimus (Oudemans, 1890)
Lophocebus aterrimus, conocido como mangabey de cresta negra, ocupa las

selvas tropicales de la Republica Democratica del Congo (Figura 34).

(i) Habitat: Se documenta en bosques hiumedos primarios y secundarios ocasio-
nalmente pantanosos. Ocupa los doseles de altura media (unos 30 m) y raramente
desciende al suelo (Horn, 1987; McGraw, 1994). Comparte habitat con bonobos
(Pan paniscus), diversas especies de cercopitecos (Cercopithecus ascanius, Cer-
copithecus wolfi y Cercopithecus neglectus), colobos (Col. angolensis y Pilicolo-

bus badius) y el mono de Allen (Allenopithecus nigrouiridis).

(ii) Dieta: Las frutas bulbosas constituyen la mayor parte de la dieta, siendo las
nueces y semillas el segundo alimento mas consumido. De manera residual se ha
documentado el consumo esporadico de hojas, flores e insectos (Horn, 1987) (Ta-
bla 11).

Tabla 11. Composicion de la dieta de L. aterrimus basada en el tiempo invertido en
cada tipo de alimento. Datos extraidos de Horn (1987).

% Tiempo
Fruta 56,7
Nueces y semillas 30,5
Insectos 1,6
Hojas 3,3
Flores 4,2

1.1.3 Género Macaca (Lacépede, 1799)
Macaca es el género de primate mas ampliamente extendido, cubriendo un

area de mas de 5.000.000 km? (Fa, 1989). Su extension abarca desde el norte de
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Africa con Mc. sylvanus y 20-22 especies (dependiendo del autor) distribuidas por
el continente asiatico (India, Afganistan, Nepal, Myanmar, Tibet, Tailandia, China,
Japon, Sulawesi, Borneo, Sumatra, Filipinas y Taiwan). También ocupa la gama
mas amplia de ecosistemas, entre los que se encuentran el bosque tropical, bosques
templados, bosques de montaria alta, manglares y ciudades (Szalay y Delson, 1979;
Fooden, 1980; Jablonski, 2002; Zinner et al., 2013; Roos et al., 2014; Li et al.,
2015).

(i) Diagnostico: EI género Macaca se caracteriza por un tamafnio pequefio-me-
diano (& 16 kg, @ 11 kg), regiones interorbitales estrechas, hocico corto, molares
con coronas relativamente cortas y dimorfismo sexual en el complejo canino-pre-
molar. Se distingue de otros papioninos por la ausencia de fosas suborbitales, cres-
tas maxilares y la presencia de seno maxilar (Delson, 1975a,b). Se considera que
el género Macaca muestra caracteristicas craneodentales primitivas, conservando
una morfologia dental presente en los MVVM del Mioceno (Delson, 1975a,b; Szalay
y Delson, 1979; Gilbert, 2013). La mayoria de los andlisis morfologicos y mole-
culares coinciden en la posicion de este genero como clado hermano del resto de
papioninos vivos, y a se lo clasifica dentro de la subtribu Macacina (Delson, 1973;
Strasser y Delson, 1987; Jablonski, 2002) (cf. 1.4.2 Datos moleculares de la tribu

Papionini).

(ii) Registro fosil: Se considera que la divergencia entre la subtribu Papionina
y Macacina se sitta entre los 6-11 Ma en el norte de Africa (Delson, 1980; Harris,
2000; Tosi etal., 2000, 2005; Page y Goodman, 2001; Raaum et al., 2005; Streiper
y Young, 2006; Liedigk et al., 2014, 2015). Posteriormente se produjo una expan-
sion escalonada de Macaca por gran parte de Asia hace unos 7-5 Ma (Delson,
1996; Roos et al., 2019), donde se diversifico en cuatro especies antes de los 3 Ma
(Tosi et al., 2003), principalmente definidos de acuerdo con la anatomia reproduc-
tiva masculina (Fooden, 1976) (Figura 37). Aungue la radiacién de este género
tuvo lugar hace relativamente poco, en los Gltimos 7-5 Ma, la abundancia de espe-
cies no se documenta en ningun otro grupo de primates (Li et al., 2009). Se consi-

dera que esta diversificacion se vio incentivada por las presiones climaticas y los
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cambios en la cobertura vegetal del continente asiatico, por una fuerte competencia
interespecifica y por la extincion de la mayoria de hominoideos (Fooden, 1976;
Delson, 1980; Fa, 1989; Roos et al., 2019).

El material fosil mas antiguo asignado a Macaca son una serie de dientes
aislados de Menacer (Argelia), donde se encuentran asociados con una especie de
colobino (Jablonski y Frost, 2010). El yacimiento de Menacer ha sido datado me-
diante series faunisticas en el Mioceno tardio (Geraads, 1987). También se han
documentado dientes aislados en Ahl al Oughlam (Alemseged y Geraads, 1998) y
Guefait, en Marruecos (Alba et al., 2021), un fragmento de humero distal de Garaet
Ichkeul (Tunez) (Delson, 1975a,b, 1980), aunque esta ultima asignacion no esta
universalmente aceptada (Alemseged y Geraads, 1998). Durante el Plio-Pleisto-
ceno el nimero de yacimientos con restos asignados a Macaca aumenta y se do-
cumenta en depdsitos de Europa meridional, occidental y central (Delson, 1980;
Alba et al., 2014). Los datos del ADNmt y el cromosoma Y sugieren que se pro-
dujo una gran especiacion dentro de Macaca a finales del Plioceno y el Pleistoceno

debido a la radiacion de la especie africana por el Mediterraneo. (Tosi et al., 2003).

Macaca sylvanus (Linnaeus, 1758)

Macaca sylvanus, conocido como macaco de Berberia, es la Unica especie
de macaco fuera de Asia. La poblacion méas extensa se encuentra en diversas re-
giones del Atlas Medio (Marruecos), mientras que otras poblaciones mas pequefias

se localizan en Argelia (Figura 35).

(i) Habitat: Esta especie muestra preferencia por los bosques de cedros a gran
altitud, aunque también ocupa bosques de roble, regiones costeras y laderas roco-
sas. Todas las areas que ocupa se encuentran altamente antropizadas, por lo que la
disponibilidad de habitat ha ido disminuyendo en las ultimas décadas (Camperio
Ciani et al., 2005; van Lavieren, 2006).

(ii) Dieta: Se caracteriza por una dieta altamente flexible, puesto que vive en am-

bientes templados con una alta disponibilidad estacional de los recursos (Ménard
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et al., 2014). Con el cambio de estacion y la disponibilidad de diferentes tipos de
alimentos, Mc. sylvanus puede pasar por diversas “fases alimentarias”, mayorita-
riamente insectivora, granivoras o folivora (Ménard, 1985; Ménard y Vallet, 1986;
Mehlman, 1988; Meénard y Qarro, 1999; Ménard, 2002). Durante el invierno, los
recursos disponibles se limitan principalmente a las hojas de arboles perennes y
liquenes (Ménard et al., 2013), aunque los individuos que ocupan zonas antropi-
camente alteradas explotan USOs o corteza de cedro, que son recursos alimenticios
alternativos que no pueden ser explotados por sus principales competidores (ovejas
y cabras) (Lamb et al., 1991).

Argelia

Figura 35. Localizacion geogréfica aproximada de Mc. sylvanus en el norte de Africa.
Elaboracién propia.

El exceso de pastoreo ha provocado un cambio en la dieta de la especie
(Ménard et al., 2014), aunque los alimentos basicos mas ingeridos siguen siendo
los recursos herbaceos y/o las plantulas de cedro. Durante el verano, con el au-
mento de la sequiay la reduccién de variedad de alimentos, consumen una propor-
cion cada mayor de recursos subterraneos como raices, hongos, invertebrados sub-
terraneos y semillas (Figura 36), llegando a suponer >56% de los recursos consu-
midos en el bosque de cedro-roble y >34% en el bosque de roble de hoja caduca
(Ménard, 1985; Mehlman, 1988; Ménard et al., 2014).
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Figura 36. Variacién en el porcentaje de tiempo gastado en dos poblaciones diferentes
de macaco de Berberia (Djurdjura y Ain Kahla). Invierno: febrero-marzo; Primavera:
abril-junio; Verano: julio-agosto. Modificado de Menard et al. (2014).

(iii) Registro fésil: Se han documentado mandibulas fragmentarias y dientes en
varios yacimientos del Pleistoceno medio y superior del norte de Africa, como Ain
Mefta y Tamar Hat (Argelia) y Ain Brimba (Tanez) (Delson, 1980). En Europa
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esta especie tiene un rango cronoldgico mucho mas amplio que en Africa, recono-

ciéndose tres crono-subespecies: Mc. sylvanus prisca, Mc. sylvanus florentina y

Mc. sylvanus pliocena (Delson, 1980), pero la relacion entre el material africano y

las formas europeas sigue sin estar clara (Jablonski y Frost, 2010). Existe un con-

senso sobre la atribucion a la especie Mc. sylvanus de todos los restos fosiles de

macacos de alrededor del mediterraneo (Jablonski, 2002; Rook y O’Higgins,

2005).

El macaco de Berberia es considerado como el macaco vivo mas primitivo,

debido principalmente a su localizacion, ausencia de solay la inexistente anatomia

reproductiva derivada que caracteriza a las especies asiaticas (Szalay y Delson,
1979; Strasser y Delson, 1987; Morales y Melnick, 1998). Las filogenias molecu-

lares apoyan esta hipotesis, situando a Mc. sylvanus como el taxdn basal de todas

las especies de Macaca actuales (Figura 37) (Tosi et al., 2003; Li et al., 2009).
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Figura 37. Relaciones filogenéticas de macacos derivadas de 358 polimorfismos de in-
sercion de Alu (Li et al., 2009).

1.1.4 Género Mandrillus (Ritgen, 1824)

El género Mandrillus comprende dos especies, Mandrillus leucophaeus

(dril) y Mandrillus sphinx (mandril). Habitan los bosques de Africa occidental de

Nigeria, Camerun, Congo y Guinea Ecuatorial (Figura 38).
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(i) Diagnostico: EI género Mandrillus destaca por un policromismo facial en
mandriles y un policromismo perianal en driles y, especialmente, por ser uno de
los géneros mas dismorficos de la tribu Papionini (M. sphinx: & 31,60 kg; ¢ 12,90
kg; M. leucophaeus: & 20,00 kg, @ 12,50 kg).

Debido a la explotacion del nicho terrestre, el género muestra diversas adap-
taciones al procesado de alimentos duros: arcadas dentales estrechas, grandes sin-
fisis mandibulares que involucran una alta fuerza aductora y premolares expandi-
dos (Daegling y McGraw, 2007). Debido a la explotacion de recursos subterraneos,
tienen una potente flexion de la extremidad anterior que les permite excavar raices
y tallos subterraneos enterrados en la hojarasca (Fleagle y McGraw, 2002). Aun-
gue son fundamentalmente cuadrupedos terrestres, muestran una mayor preferen-

cia arboricola que otros babuinos del mismo tamario (Llorente Espino, 2019).

Nigeria g%gﬁ;j ‘f R 7
, %\mv
2
g
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Guinea 7 Lj
. \_
Ecuatorial

- Mandrillus leucophaeus

Q

Mandrillus sphinx

Figura 38. Localizacién geografica aproximada de los diferentes taxones del género
Mandrillus. Elaboracion propia.

Mandrillus sphinx (Linnaeus, 1758)
Mandrillus sphinx, conocido como mandril, ocupa pequerias regiones bos-
cosas de Africa occidental en las costas del sur de Camer(n, Gabon y Congo (Fi-

gura 38).
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(i) Habitat: Aunque suele ocupar los bosques tropicales costeros de Africa occi-
dental, en ciertas regiones su habitat puede variar hasta un mosaico de bosque-
sabana (Hoshino, 1985; Lahm, 1986; Rogers et al., 1996), lo que significa que
puede adaptarse a diversos de héabitats forestales y explotar una amplia gama de

alimentos.

(ii) Dieta: Son principalmente frugivoros, aunque cuando la fruta disminuye, el
forrajeo de semillas subterraneas constituye una actividad vital (Rogers et al.,
1996; Tutin et al., 1997; White, 2007). Sin embargo, tambien se ha documentado
un complemento de la dieta con el consumo de hierbas y recursos lefiosos durante

las estaciones de escasez (Hoshino, 1985; Tutin et al., 1997).

1.1.5 Género Papio (Muller, 1773)

El género Papio es uno de los cercopitecinos mas exitosos y extendidos,
llegando a ocupar una gran variedad de habitats, climas y latitudes en el Africa
subsahariana (Figura 39). Las adaptaciones que han facilitado el exito de los ba-
buinos en un rango tan amplio de habitats incluyen una dieta altamente omnivora
y flexible, una organizacion social compleja, un alto grado de plasticidad conduc-
tual, flexibilidad y variabilidad en los sistemas de apareamiento y una adaptacion
a la explotacion de nichos terrestres, arbdreos (Whiten et al., 1987, 1991; Alberts
y Altmann, 2003; Henzi y Barrett, 2003) y antropizados (Forthman Quick y Dem-
ment, 1988; Else, 1991).

No existe un consenso sobre el nimero de especies que existen, aunque esta
generalmente aceptado la presencia de cinco: P. papio, P. hamadryas, P. anubis,
P. cynocephalus y P. ursinus. No obstante, diversos autores consideran que existen
demasiadas similitudes craneodentales para justificar especies separadas (Jolly,
1993; Gilbert et al., 2018). Otros autores defienden la existencia de una sola espe-
cie (Papio hamadryas) con seis subespecies: P. h. ursinus, P. h. cynocephalus, P.
h. kindae, P. h. anubis, P. h. hamadryas y P. h. papio (p. ej. Gilbert et al., 2018);

mientras que otros apoyan la existencia de cuatro especies dentro del taxon Papio
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cynocephalus: P. c. cynocephalus, P. c. anubis, P. c. papio y P. c. ursinus (Tho-

rington y Groves, 1970).

Papio hamadryas
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Figura 39. Localizacion geogréfica aproximada de los diferentes taxones del género
Papio en Africa. Elaboracion propia.

(i) Diagnostico: Se caracterizan por un tamafio corporal de mediano a grande,
hocicos alargados —especialmente en los machos—,fuerte toro supraorbital con una
glabela prominente, gran dimorfismo sexual premolar-canino y corporal y articu-

laciones de hombro, codo y cadera adaptadas para la locomocion terrestre.
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Cada una de las especies reconocidas de Papio es fenotipicamente distinta en
morfologia esquelética, color del pelaje o piel y masa corporal (Jolly, 1993; Zinner
et al., 2013; Gilbert et al., 2018; Rogers et al., 2019; Elton y Dunn, 2020). En los
babuinos modernos, el tamafio del craneo varia clinalmente, con individuos mas
pequefios en Africa Oriental y Occidental e individuos mas grandes en Africa Cen-
tral y Meridional (Frost et al., 2003a). También existen diferencias en el pelaje
(Jolly, 1993), donde las especies del norte (P. papio, P. hamadryas y P. anubis)
tienen una melena ondulada y mechones en las mejillas, en contraste con la melena
mas recta y sin pelaje facial de las especies del sur (P. cynocephalus y P. ursinus).
Estos datos se encuentran respaldados con las divergencias mitocondriales, donde
las divisiones mas marcadas se encuentran entre P. ursinus y el resto de las espe-
cies (Newman et al., 2004; Wildman et al., 2004; Zinner et al., 2013).

(ii) Dieta: La caracterizacion de la dieta de los papiones es extremadamente com-
plicada, debido a que no tienen una especializacion alimentaria distinguible. Los
recursos alimentarios que consumen abarcan hojas, frutas, semillas, tallos, plantu-
las, cortezas, raices, cultivos e incluso basura en las regiones antropizadas (Figura
40). Esto se debe, en parte, al amplio rango geografico que ocupan —desde desiertos
hasta selvas tropicales—, especialmente Papio anubis, que habita en una amplia
franja que discurre de este a oeste y que incluye diversos ecosistemas (Figura 42).
Las especies que ocupan regiones de sabana o similares, la explotacion de recursos
herbaceos y arbdreos —particularmente flores y semillas de acacia— juegan un papel
importante, con una ingesta que puede alcanzar el 50% del total del tiempo inver-
tido, complementado con diversos alimentos subterraneos (Barton, 1989) (Figura
40). No obstante, en ambientes de montafia el caso es el inverso, y los articulos
subterraneos representan practicamente toda la dieta en el invierno (Whiten et al.,
1987). Por otro lado, los papiones que viven cerca de asentamientos humanos sue-
len modifican sus dietas para incluir alimentos de alta calidad procedentes de la
agricultura o los vertederos (Altmann y Muruthi, 1988; Forthman Quick y Dem-
ment, 1988; Hill, 2000; Kansky y Gaynor, 2000). Sin embargo, y de manera gene-
ral, la explotacion del nicho herbaceo es especialmente importante en los papiones

y para evitar la competencia directa con los ungulados explotan recursos arboreos,
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extendiendo su rango alimenticio con el consumo de hojas, flores, frutas, huevos
y exudado. La explotacion de una gran variedad de fuentes de alimentos ocasiona
que los babuinos puedan hacer frente a la estacionalidad y evita que tengan que

migrar, como hacen los ungulados (Norton et al., 1987; Altmann y Muruthi, 1988).

(iii) Registro fosil: EI género Papio aparece durante el Plioceno tardio en Suda-
frica, posiblemente a causa de una radiacion de individuos del género Parapapio
procedentes de Africa del Este (Newman et al., 2004; Wildman et al., 2004; Gil-
bert et al., 2018). Esta teoria se encuentra sustentada por la inexistencia de indivi-
duos del género Papio en Africa Oriental y Nororiental hasta el Pleistoceno medio
(Jablonski et al., 2008; Jablonski y Leakey, 2008). Los datos moleculares propo-

nen una diversificacion que comienza alrededor de los 2,2 Ma (Roos et al., 2019).

Con la llegada del Pleistoceno, Papio reemplaza al género Theropithecus
como el cercopitecino mas abundante del continente africano (cf. 1.4.3 Radiacion
de los Papionini en Africa Oriental y 1.4.4 Radiacion de los Papionini en Africa
del Sur). Se hipotetiza que una competencia indirecta debido a la flexibilidad eco-
I6gica y conductual de Papio es la causa mas probable del declive del género The-
ropithecus (Jablonski, 2002; Elton, 2007). La mayor parte de la evidencia fosil
atribuida al género Papio proviene de Sudéafrica, aunque la designacion de especies
sigue estando poco clara, debido a la ausencia de autapomorfias claras entre los
molares de Papio y Parapapio (Freedman, 1957; McKee, 1993a,b; Heaton, 2006).
De hecho, numerosos individuos clasicamente asignados al género Papio durante
el siglo pasado, han sido reasignados a otros generos como Parapapio, Thero-
pithecus, Soromandrillus o Gorgopithecus (Szalay y Delson, 1979; Eck y Ja-
blonski, 1984, 1987; Delson y Dean, 1993; Jablonski, 2002; Jablonski y Frost,
2010; Gilbert, 2013; Gilbert et al., 2016). La Unica diferencia cuantitativa que dis-
tingue a Papio de Parapapio es una marcada caida anteorbital cerca de la glabela,
que produce un hocico aplanado dorsalmente que se inclina gradualmente hacia la
region alveolar y por la presencia de crestas maxilares marcadas en los machos
(Heaton, 2006) (Figura 41a).
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Actualmente existen, al menos, tres formas extintas de Papio en Sudafrica:
Papio robinsoni, la especie fosil mas grande del género, y dos especies de cuerpo
pequefio Papio izodi y Papio angusticeps (Gear, 1926; Broom, 1940; Freedman,
1957, 1961, 1965; Delson, 1984; McKee, 1993a; McKee y Keyser, 1994). Sin em-
bargo, debido a la variabilidad mostrada por las especies actuales, hay autores que
consideran que las especies extintas de Papio de cuerpo pequefio —P. izodi y P.
angusticeps— pueden ser un taxon variable con maultiples subespecies. Szalay y
Delson (1979), Jablonski (2002) y Gilbert (2008) reconocen unicamente a Papio
izodi y tres subespecies —P. i. izodi, P. i. wellsi y P. i. angusticeps—y a P. robinsoni
como una subespecie de los P. hamadryas actuales (P.h. robinsoni). Dejando de
lado las controversias taxondmicas, para este trabajo se han considerado las clasi-

ficaciones originales a nivel de especie.

Figura 41. Diferencias en norma lateral de (a) Papio y (b) Parapapio. Los craneos no
estan a la misma escala. Modificado de Heaton (2006).

Papio anubis (Lesson, 1827)
Papio anubis, conocido como papién oliva o papion/babuino de Anubis,
ocupa el mayor rango geografico dentro de los papiones, una amplia franja que

recorre la region central de Africa de este a oeste (Figura 39).
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(i) Habitat: La amplia regién que ocupa P. anubis (desde el Ecuador hasta el Tro-
pico de Céncer) es precisamente la franja con mayor variabilidad de ambientes en
Africa (Figura 42), lo que ocasiona que esta especie tenga multiples respuestas

alimenticias segun el nicho que ocupe (Figuras 40 | 42).
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Figura 42. Variabilidad de ecosistemas desde el Ecuador hasta el Trépico de Cancer y
que coincide con la region de ocupacién de P. anubis (Napier y Napier, 1994).

La teoria actual sobre los efectos estacionales en relacion con las estrategias
de forrajeo se suele centrar en los primates que viven en regiones ecuatoriales,
donde los patrones estacionales difieren considerablemente de las regiones tem-
pladas. Las regiones tropicales experimentan poca variacion en la duracion del dia
y la temperatura, y las estaciones generalmente se definen como humedas o secas,
ya que la cantidad de precipitaciones varia méas que la temperatura promedio. En

contraste, las regiones templadas son mas variables segun la temporada, con tem-
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peraturas y horas de luz en extremos opuestos en invierno y verano. Como resul-
tado, los babuinos que viven en latitudes meridionales enfrentan restricciones es-
tacionales muy diferentes en comparacion con aquellos que lo hacen en zonas
ecuatoriales (Post, 1981; Foley, 1987; Dunbar, 1988, 1992; Bronikowski y Alt-
mann, 1996; Alberts et al., 2005) (Figuras 40 | 43).

Papio anubis Papio cynocephalus
Sininfo._ Burundi
R.D. Congo WKeni|a| Ruanda R.D.Congo  Tanzania Sin info. - Kenia
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Figura 43. Proporcion y localizacién de la muestra de todas las especies de Papio traba-
jada en este estudio. EI mapa indica el ecosistema de cada region de procedencia de los
individuos. Datos ecoldgicos extraidos de Sayre et al. (2013).
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La mayor parte de la investigacion sobre P. anubis se ha centrado en las
poblaciones que habitan en sabana (Rowell, 1969; Okecha y Newton-Fisher, 2006;
Paterson, 2006; Ross et al., 2011). Sin embargo, aproximadamente el 80% de la
muestra de P. anubis estudiada en esta tesis procede de R.D. Congo, y sélo algunos
ejemplares proceden de Kenia, Burundi y Ruanda (Figura 43). Estas regiones con-
templan ecosistemas diferenciados, especialmente el de R.D. Congo respecto a
Kenia. La R.D. Congo se caracteriza por ser una region con diferentes ecosistemas,
que abarca tanto bosque tropical en la zona centro-occidental, como sabana en la
franja oriental y sur y pastizales al sur. La gran mayoria de individuos de P. anubis
de R.D. Congo proceden de localidades de sabana, aunque debido a la cercania de
los pastizales y bosques cabe suponer que los individuos de este trabajo pudieron
tener acceso a una variabilidad de alimentos mas amplia y menos estacional que

los procedentes de la sabana de Kenia.

(ii) Dieta: Papio anubis ha sido exhaustivamente estudiado en dos regiones con
ambientes claramente diferenciados. Los papiones que habitan en pastizales como
los de Gilgil (Kenia) gastaban mas de la mitad del tiempo de alimentacion en el
consumo de hierba, semillas y cormos (Harding, 1976); mientras que los papiones
que habitan bosques de galeria en Bole Valley (Etiopia) son clasificados como

frugivoros y comedores de hierba (Dunbar y Dunbar, 1974) (Figura 44).

Gilgil (Kenia) Kibale (Uganda)
Animales

Fruta Flores
|
USO Hierba ﬁ

Figura 44. Diferencias entre las proporciones de alimentos consumidos por las pobla-
ciones de sabana (Gilgil) y las de bosque (Kibale). Datos de Whiten et al. (1991).
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Los trabajos realizados con las poblaciones de P. anubis del Parque Nacio-
nal de Kibale (Uganda), que viven el regiones mas cerradas y similares a las con-
diciones esperadas en R.D. Congo, mostraron una dieta mas frugivora que la espe-
rada para esta especie en entornos de sabana. Un 46% de los alimentos consumidos
eran fruta, con importante presencia de hierba (33%), tubérculos (7%), hojas (7%),
semillas (4%), insectos (1%), setas (1%) y corteza, gomas y arena (1%) (Johnson
etal., 2012). Otras poblaciones de P. anubis de zonas boscosas, como las comuni-
dades del bosque Budongo (Uganda), mostraron un patron muy similar al anterior:
la mayor parte del tiempo consumieron frutas (34%) y semillas (13%), el resto de
la alimentacion se basé en plantas, cortezas, raices o cultivos agricolas (Okecha y
Newton-Fisher, 2006).

Papio cynocephalus (Linnaeus, 1766)

Papio cynocephalus, conocido como papion/babuino amarillo o de Ambo-
seli, ocupa habitats costeros, tierras bajas, montafias y bosques de la costa este y
Africa central (Gartlan y Brain, 1968; Altmann y Altmann, 1970) (Figura 39).

(i) Habitat: Del mismo modo que ocurre con otros papiones, el rango de disper-
sion de P. cynocephalus abarca diversos biotipos, desde regiones aridas de sabana
hasta bosques de montafia. La mayor parte de los individuos trabajados en esta
tesis proceden de R.D. Congo, con un ecosistema mayoritariamente subhiumedo, y
Tanzania y Kenia, con ecosistemas mas aridos y semiaridos (Figura 43). Las re-
giones aridas que ocupan, como el Parque Nacional de Amboseli (Kenia), se ca-
racterizan por una sabana semiarida dominada por pastizales. Aungue la pluviosi-
dad es baja, durante los meses de lluvias (noviembre-mayo) los pozos de agua
permanentes y otras depresiones estan rodeados por arboledas de acacia relativa-
mente densas (Altmann y Altmann, 1970). Por el contrario, los papiones de Am-
boseli que viven en regiones mas boscosas, como los de Parque Nacional Mikumi
(Tanzania), habitan en un mosaico de bosques riberefios y praderas abiertas que se

inundan estacionalmente (Norton et al., 1987).
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(ii) Dieta: Los estudios sobre la variabilidad de alimentos consumidos abarca méas

de 30 especies vegetales, aunque mas del 60% del tiempo consumen recursos pro-
cedentes de la Acacia xanthophloea y otros recursos herbaceos (Figura 45) (Post,
1982). El pasto, los juncos y los cormos son los alimentos principales (Altmann y
Altmann, 1970; Harding, 1976; Rose, 1976), Unicamente un mes al afio los tallos
no son el alimento mayoritario y la fruta pasa a ser el alimento mas abundante
(Post, 1982). La dependencia de la acacia es vital, puesto que no solo les provee
de proteccion durante la noche (Altmann y Altmann, 1970; Altmann, 1974), sino
que explotan su sabia, que constituye el segundo alimento mas consumido (Haus-
fater y Bearce, 1976; Post, 1982).

% de Diet
40

35F

Gum PodsF PodsD Flow Fruit Buds Leaf Corms Blade Prey
Food types

Figura 45. Porcentaje de tiempo gastado consumiendo cada uno de los diez tipos de ali-
mentos. Abreviaturas: PodsF (fresh pods) vainas frescas; PodsD (dried pods) vainas se-
cas; Flow. (flowers) flores; Blade, incluye hierba y hojas de juncia.
Modificado de Post (1982).

114



Material y métodos

Los papiones de Amboseli parecen ser los Gnicos cercopitecinos que pre-
sentan una fuerte dependencia de este tipo de alimento, que constituye una parte
importante de la dieta de varios prosimios y calitricidos (Post, 1982). La depen-
dencia de la sabia es tan importante, que se ha llegado a considerar que la distri-
bucion de las fuentes de sabia puede ser un determinante clave en los patrones de
distribucion de esta especie (Post, 1978). Las presas, incluidos los vertebrados e
invertebrados (principalmente saltamontes), representan poco mas del 1% del
tiempo de alimentacion. También consumen semillas, lo que les proporciona un

suministro estable de alimentos durante todo el afio (Post, 1982).

Papio hamadryas (Linnaeus, 1758)
Papio hamadryas, conocido como papion/babuino sagrado, se localiza en
los semidesiertos y sabanas de Egipto, Sudan, Eritrea, Etiopia, Somalia y la costa

oeste de la Peninsula arabiga (Figura 39).

(i) Habitat: La mayoria de las areas de ocupacion estan dominadas por matorrales
semidesérticos 0 bosques de acacias (Swedell, 2006). En algunas areas de su dis-
tribucion, en particular el norte de Etiopia y Eritrea, pueden ocupar una gama mas
amplia de habitats, incluidos los bosques y bosques cerrados (Zinner et al., 2001)
(Figura 43).

(ii) Dieta: La dieta de las comunidades de papiones de Filoha (Etiopia) muestra
que los dos principales alimentos son la Hyphaene hebaica y la Acacia Senegal.
Estas son las Unicas especies que se encuentran recurrentemente en la dieta durante
todos los meses del afio, aunque también se ha documentado el consumo de flores,
hojas, semillas y una amplia gama de plantas semidesérticas, invertebrados y pe-
quefios mamiferos (DeVore y Hall, 1965; Altmann y Altmann, 1970; Al-Safadi,
1994; Swedell, 2006; Swedell et al., 2007).
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Papio ursinus (Kerr, 1792)
Papio ursinus, conocido como papion/babuino Chacma o papion negro, ha-

bita las regiones rocosas desde Africa meridional al sur de Africa (Figura 39).

(i) Habitat: El extremo sur de Africa se caracteriza por ecosistemas que van desde
los pastizales hasta los desiertos, dependiendo de la region (Figura 43). Estas zo-
nas se caracterizan por una estacionalidad extrema, con un invierno frio de pluvio-

sidad alta y veranos extremadamente calurosos y secos (van Doorn et al., 2010).

(i1) Dieta: Los alimentos preferidos son las frutas y semillas. Sin embargo, debido
a la escasez de éstos durante el invierno se ha observado que ingieren con frecuen-
cia tubérculos, bulbos y raices subterraneas (Whiten et al., 1987, 1991; Byrne et
al., 1993; Hill y Dunbar, 2002). De hecho, en ciertos grupos, la recoleccion de
alimentos subterraneos puede representar mas del 90% de la alimentacién durante

la estacion seca (Whiten et al., 1987).

(iii) Registro fosil: Pese a que no existe material fosil clasificado como P. ursi-
nus, los analisis moleculares sugieren que los papiones que ocupan Sudafrica son
los mas diversos genéticamente, lo que podria implicar que este taxon sea el mas

antiguo y basal del género Papio actual (Newman et al., 2004; Gilbert, 2008).

Papio angusticeps T (Broom, 1940)

(i) Localizacion: Fue definido en base a un craneo parcial y material fragmentario
de Kromdraai A por Broom (1940), quien originalmente lo describié como una
nueva especie de Parapapio. Posteriormente, Freedman (1957) reclasifico el ma-
terial tipo como Papio, junto con especimenes adicionales de Kromdraai, Cooper's
y Minaar's Cave, debido a la clara presencia de una caida anteorbital y la morfolo-
gia del hocico (Figura 41). Actualmente P. angusticeps se ha documentado en
Kromdraai Ay B, Cooper's Cave, Haasgat, Gladysvale y Malapa (Freedman, 1957;
Szalay y Delson, 1979; Delson, 1984, 1988; McKee y Keyser, 1994; McKee et al.,
1995; Gilbert, 2013; Gilbert et al., 2015a).
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Existe cierto consenso sobre la asignacién del taxén al género Papio, aun-
que hay debate sobre su reasignacion al taxon P. izodi (Szalay y Delson, 1979;
Jablonski, 2002; Heaton, 2006; Gilbert, 2008; Jablonski y Frost, 2010), pese a que
la mayoria de los autores lo sigan clasificando como una especie independiente
(Delson, 1984, 1988; McKee, 1993a,b; Williams et al., 2012; Gilbert, 2013; Gil-
bert et al., 2015b) o incluso una subespecie de P. hamadryas (Delson, 1984, 1988;
Frost, 2007). Algunos trabajos han considerado a P. angusticeps y P. robinsoni
como subespecies de las especies vivas, afirmando que ambos podrian representan
la primera aparicion de las formas modernas (Szalay y Delson, 1979; Delson,
1988a; Frost, 2007; Gilbert et al., 2015b).

(ii) Diagndstico: Morfologicamente P. angusticeps es extremadamente similar a
los babuinos modernos (Szalay y Delson, 1979; Delson, 1988a; Frost, 2007; Gil-
bert et al., 2015b). Posee una caida anteorbital (Figura 41), fosas maxilares de
moderadas a profundas, crestas maxilares en ambos sexos, hocico largo y estrecho,
region malar relativamente alta, una glabela y toro supraorbital prominente con
surco postglabelar moderado, lineas temporales marcadas y lineas nucales robustas
(Freedman, 1957; Delson, 1984, 1988; McKee, 1993; Gilbert, 2013; Gilbert et al.,
2015b).

Papio izodi T (Gear, 1926)

(i) Localizacion: Papio izodi fue definido por Gear (1926) segun el material de
Taung, representado por el holotipo TP 7 (anteriormente AD 992) (Gear, 1926;
Freedman, 1957; Szalay y Delson, 1979; Delson, 1984, 1988; Gilbert, 2013). Ac-
tualmente, P. izodi se ha documentado también en los Mbs. 2 y 4 de Sterkfontein
(Freedman, 1965; Eisenhart, 1974; Delson, 1984, 1988; McKee, 1993a,b; Picke-
ring et al., 2004; Heaton, 2006; Gilbert, 2013). Gilbert (2013) sugiri6 que P. izodi
de Taung y Sterkfontein conservan muchas caracteristicas plesiomorficas que pue-

den requerir una reasignacion taxonémica a un género distinto de Papio.

(ii) Diagnostico: En relacion con otros taxones de Papio, P. izodi es de tamafio

pequefio-mediano y muestra molares y drbitas grandes en relacion con el tamafio
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craneal, un hocico relativamente corto y ancho, un neurocraneo relativamente
corto dorsoventralmente, asi como una regién malar corta dorsoventralmente
(Freedman, 1957; Delson, 1988a; McKee, 1993a,b; Gilbert, 2013; Gilbert et al.,
2015b). Ademas, a diferencia de los actuales papiones, este taxdén muestra fosas
maxilares poco profundas y situadas sobre los agujeros infraorbitales, una caida
anteorbital variable, fosa del cuerpo mandibular ausente y poco desarrollo de las
crestas maxilares en ambos sexos (Freedman, 1957; Delson, 1988a; McKee,
1993a,b; Heaton, 2006; Gilbert, 2013; Gilbert et al., 2015, 2018). Por el contrario,
al igual que otras especies de Papio, los especimenes de P. izodi exhiben una gla-
bela prominente y un surco ofrionico (depresion postglabellar) moderado, lineas
temporales y nucales prominentes (Freedman, 1957; Gilbert, 2007, 2013). Debido
a la presencia de caracteres primitivos, Papio izodi ha sido propuesto como taxon
basal del género Papio (Jablonski y Frost, 2010; Gilbert, 2013; Gilbert et al.,
2018).

Papio robinsoni T (Freedman, 1957)

(i) Localizacién: Definido por Freedman (1957) segun una gran serie de craneos
y mandibulas muy fragmentarios de Swartkrans, Swartkrans 1I, Cooper,
Kromdraai, Bolt's Farm, Gladysvale y Skurweberg. Actualmente también se ha
descrito en Cooper's Ay el Mb. 4 de Sterkfontein (Eisenhart, 1974; Szalay y Del-
son, 1979; Delson, 1984, 1988; McKee et al., 1995; Keyser, 2000; Adams et al.,
2016).

(ii) Diagndstico: Papio robinsoni se caracteriza por un tamafio grande, similar a
los modernos P. ursinus y P. anubis, hocico dorsalmente aplanado y relativamente
mas corto, P4 relativamente grande, crestas maxilares mas redondas y de profun-
didad moderada, region glabelar prominente, lineas nucales y temporales marcadas
y depresion ofrionica presente (Freedman, 1957; Gilbert, 2007, 2013). Algunos
autores (Szalay y Delson, 1979, Delson, 1984, 1988) han argumentado que las ca-
racteristicas distintivas mostradas por P. robinsoni se pueden encontrar en la espe-

cie moderna de P. hamadryas, por lo que en algunos trabajos es sido clasificado
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como P. hamadryas robinsoni (Frost, 2007; Williams et al., 2012; Gilbert, 2013;
Gilbert et al., 2018).

1.1.6 Género Theropithecus (Geoffroy Saint-Hilaire, 1843)

El género Theropithecus, anteriormente clasificado como Simnopithecus
(Geoffroy Saint-Hilaire, 1843), esta actualmente formado por una unica especie,
T. gelada. Sin embargo, durante el Plio-Pleistoceno fue el género mas exitoso y
ampliamente distribuido, tanto en Africa como fuera de ella (cf. 1.4.3 Radiacion
de los Papionini en Africa Oriental). Se han documentado individuos del género
Theropithecus en diversos yacimientos fuera de Africa: Cueva Victoria en Espaiia
(Gibert et al., 1995; Ferrandez-Cafiadell et al., 2014; Martinez et al., 2020), Ubei-
diya en Israel (Belmaker, 2010), Mirzapur en India (Gupta, 1977; Gupta y Sahni,
1981; Delson, 1993; Delson y Dean, 1993; Gibert et al., 1995; Belmaker, 2002) v,

tentativamente, en Italia (Rook et al., 2004).

(i) Diagnostico: Se caracteriza y distingue de otros representantes de la tribu Pa-
pionini por un tamafio grande (3 19 kg; @ 11,7 kg), marcado dimorfismo sexual,
molares de coronas y cuspides altas con foveas profundas y pronunciadas (Jolly,
1972; Szalay y Delson, 1979; Eck y Jablonski, 1987). La mayoria de las especies
presentan una unién anterior de lineas temporales y cresta sagital, un alto indice
de oponibilidad digital debido a un pulgar alargado y dedo indice acortado, asi
como otras caracteristicas poscraneales relacionadas con la vida terrestre (Jolly,
1972; Delson, 1993: Jablonski, 1993, 2002; Jablonski et al., 2008; Beaudet et al.,
2016).

Los andlisis que integran datos morfologicos y moleculares sugieren que
Theropithecus podria ser el miembro basal del clado Lophocebus-Papio-Thero-
pithecus (cf. 1.4.2 Datos moleculares de la tribu Papionini), que divergio entre
los ca. 4,2-4,5 Ma (Frost, 2001; Jablonski et al., 2008; Perelman et al., 2011; Gil-
bert, 2013; Frost et al., 2014; Guevara y Steiper, 2014; Pugh y Gilbert, 2018).
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(ii) Registro fosil: EI género Theropithecus se puede dividir en dos linajes geo-
gréficos distintos: T. (Omopithecus) y T. (Theropithecus) (p. €j. Delson, 1993; Ja-
blonski, 2002):

T. (Omopithecus) incluye a las especies fosiles de Africa Oriental, especifi-
camente a los de la cuenca del Turkana y Chemeron (Leakey, 1993):
T. brumpti, T. baringensis y T. quadratirostris (Jablonski, 2002). De
estas especies no hay evidencia de dispersion fuera de Africa meridio-
nal y Oriental (Jablonski, 1994).

T. (Theropithecus) estd mucho més extendido e incluye al actual T. gelada,
T. darti (documentado en el este y sur de Africa) y T. oswaldi (docu-

mentado del norte, este y sur de Africa y Eurasia) (Jablonski, 2002).

En concreto, Theropithecus oswaldi fue la especie mas exitosa y que do-
miné el registro fosil de primates en varios yacimientos del Pleistoceno de Africa
Oriental (Delson et al., 1993; Leakey, 1993; Jablonski, 2002), pero esta pobre-
mente representado en el sur de Africa. Las localidades de Africa del Este estan
bien estudiadas y han arrojado la mayoria de la evidencia sobre paleobiologia de
Theropithecus, lo que lleva a interpretaciones potencialmente sesgadas sobre la
ecologia del género. Al contrario, las comunidades de primates de Africa del sur
estan dominadas por Parapapio durante el Plioceno y por Papio en el Pleistoceno,
ninguna de las cuales tiene un buen registro fosil en Africa Oriental (Szalay y Del-
son, 1979; Benefit, 1999; Jablonski, 2002; Elton, 2007) (cf. 4.3 Yacimientos de

Sudéafrica).

Esta dispersion diferencial podria deberse a un sesgo tafonémico, pero tam-
bién podria reflejar la ecologia de las comunidades de primates. Es probable que
las comunidades de Theropithecus que llegaran al sur de Africa tuvieran que com-
petir con cercopitecinos del género Parapapio y con colobinos como Cer. wi-
[liamsi —que ya se encontraban bien establecidos en la region— o, incluso, con un-
gulados u Homo, provocando que nunca alcanzara las altas densidades de ocupa-

cion observadas en Africa Oriental (Hughes et al., 2008).
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Puesto que Theropithecus y Homo spp. han coincidido en algunos depdsi-
tos, Foley (1993) y Shipman et al. (1981) plantean la posibilidad de cierta compe-
tencia por los recursos troficos, ya que pudieron estar sujetos a las mismas presio-
nes ambientales (Elton, 2006). Aunqgue la biologia y el comportamiento de Homo
y Theropithecus son diferentes, existen varias caracteristicas convergentes (Foley,
1993; Elton, 2000, 2006), como una masa corporal similar y la explotacion del
nicho terrestre, que podrian haber influido en la ocupacion del habitat y las presio-

nes alimenticias.

Theropithecus gelada (Rippell, 1835)

T. gelada, conocido como babuino Gelada, ocupa una restringida area en
las regiones montafiosas de Etiopia, conocidas como Simien Mountain (Figura
46).

. Simien
" Mountain

Figura 46. Rango geografico de ocupacion de Theropithecus gelada en Etiopia.
Elaboracion propia.

(i) Habitat: Las comunidades de geladas suelen estar relegadas a tierras altas, por
encima de los 3.000 m. Estas regiones se caracterizan por pastizales dominados

por diversas especies de plantas graminoides (p. ej. Fashing et al., 2014).
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(ii) Dieta: En general, consume principalmente gramineas y otras partes de plantas
graminoides (p. ej. Dunbar y Dunbar, 1974; Dunbar, 1983; Fashing et al., 2014),

aunque durante épocas de baja disponibilidad de herbaceas suelen consumir ali-

mentos subterraneos (Dunbar, 1977; Iwamoto, 1979; Hunter, 2001; Fashing et al.,
2014) (Figuras 47 | 48).
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Figura 47. Registro de alimentacion mensual de comunidades de geladas en Simien
Mountain (Etiopia). Registros recogidos entre febrero de 2015 y enero de 2016 para gra-
mineas y 6rganos de almacenamiento subterraneo. Las barras muestran el porcentaje del

tiempo de alimentacion. Modificado de Jarvey et al. (2018).

Sin embargo, la mayoria de los estudios sobre la alimentacion de los gelada

se han realizado en el Parque Nacional de las Montafias Simien (N Etiopia), un

122



Material y métodos

habitat que esta altamente perturbado por la agriculturay el pastoreo (p. ej. Dunbar,
1977; lwamoto, 1979; Hunter, 2001; Ejigu y Bekele, 2014; Woldegeorgis y Be-
kele, 2015; Jarvey et al., 2018). Debido a ello, la dieta de los geladas se ha carac-
terizado tradicionalmente como graminivora y especialmente simple en cuanto a
su variabilidad (Dunbar y Dunbar, 1974; Dunbar y Bose, 1991; Jablonski, 1994;
Swedell, 2011; Cerling et al., 2013). Los nuevos estudios realizados en comunida-
des de Guassa (NE Etiopia) —el sitio ecolégicamente mas intacto que ocupan-— su-
gieren una dieta mas rica, que incluye gran variedad de especies de graminoides,
herbaceas e invertebrados (Fashing et al., 2014; Woldegeorgis y Bekele, 2015;
Souron, 2018) (Figura 48).

Graminoid
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Other
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Figura 48. Media anual (en %) de la dieta de comunidades de Theropithecus gelada en
Guassa y las Montafias Simien. Datos extraidos de Jarvey et al. (2018) para Guassa y
Fashing et al. (2014) para Simien Mountain.

Theropithecus oswaldi T (Andrews, 1916)
Theropithecus oswaldi es la especie fésil de cercopitecino mas ampliamente
extendido durante el Plio-Pleistoceno (p. ej. Delson, 1993; Jablonski y Frost,

2010). Esta ampliamente documentado en norte, este y, en menor medida, sur de
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Africa. Fuera de Africa se ha documentado en Espafia (Gibert et al., 1995; Fe-
rrandez-Cariadell et al., 2014; Martinez et al., 2020), Israel (Belmaker, 2010), In-
dia (Gupta, 1977; Gupta y Sahni, 1981; Delson, 1993; Delson et al., 1993; Gibert
et al., 1995; Belmaker, 2002) y, posiblemente, Italia (Rook et al., 2004).

Se ha documentado al menos una dispersion de Theropithecus fuera de
Africa durante el Plioceno tardio o el Pleistoceno temprano. Se trata del tnico cer-
copitecino africano que se dispersé por Eurasia durante el Plio-Pleistoceno, des-
pués de la dispersion de macacos y colobinos durante el Mioceno final y Plioceno
inicial (cf. 1.1.3 Género Macaca). El género Papio también salié de Africay se
extendio por el estrecho de Bab-EI-Mandeb, pero se limitd a ocupar una pequefia
region de la Peninsula arabiga (Wildman et al., 2004; Winney et al., 2004). El
patron de las dispersiones de Theropithecus y Papio fuera de Africa contrasta con
el de los macacos y colobinos, ya que ni Theropithecus ni Papio parecen haberse
especializado y diversificado en Eurasia. El otro primate de cuerpo grande que se
dispersé fuera de Africa durante el Plio-Pleistoceno fue Homo v se teoriza la posi-
bilidad de que T. oswaldi hubiera acompafiado a Homo fuera de Africa a principios
del Pleistoceno o, al menos, que Theropithecus podria haber migrado en paralelo

a Homo y otros grandes mamiferos (Rook et al., 2004).

La taxonomia del linaje de Theropithecus no esta resuelta y se conocen cua-
tro o cinco especies o0 subespecies dentro de T. oswaldi sensu stricto, de mas anti-

guo a mas reciente:

(i)  T.o.darti/ T. darti (Etiopia, Kenia, Tanzania y Sudafrica). No esta claro
si T. darti merece categoria de especie (Eck, 1993), o si se trata de una
subespecie dentro de T. oswaldi (Leakey, 1993; Frost y Delson, 2002).
En este trabajo seguiremos a Leakey (1993) entre otros, y lo clasificare-

mos como subespecie de T. oswaldi.
(i)  T.o.oswaldi (Etiopia, Kenia, Tanzaniay Sudafrica).
(iii)  T. o. leakeyi (Argelia, Marruecos, Kenia, Tanzania) (Dechow y Singer,

1984; Gilbert, 2007).
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(iv) T.o.delsoni (India) (Patnaik et al., 2014).

(v) T.o.atlanticus (Marruecos) (Delson, 1993; Leakey, 1993; Alemseged y
Geraads, 1998; Frost y Delson, 2002; Jablonski, 2002).

Esta especie de larga vida exhibe una variacion corporal considerable, los
especimenes se hicieron mas grandes, con estimaciones de la masa corporal de 42
kg en los primeros representantes hasta >85 kg en el momento en que la especie se

extinguio (Delson et al., 2000).

Aunque desde el Plioceno Theropithecus fuera el género més abundante en
los diversos yacimientos africanos, durante el Pleistoceno fue reemplazado por
Papio como el cercopitecino dominante (cf. 1.4.3 Radiacion de los Papionini en
Africa Oriental) (Leakey, 1993; Frost, 2001; Frost y Delson, 2002; Frost y Ale-
mseged, 2007). Ademas, la extincion de T. oswaldi en Africa coincide con el inicio
de las principales fluctuaciones climaticas del Pleistoceno, por lo que puede ha-
berle resultado dificil adaptarse a cambios climaticos y ambientales relativamente
rapidos (Leakey, 1993; Elton, 2007). Una combinacién de presién humana y cam-
bio a condiciones ambientales no dptimas podria haber resultado en una contrac-
cion masiva del rango de Theropithecus oswaldi durante el Pleistoceno medio-
final (Elton, 2007; Hughes et al., 2008).

Se interpreta que la combinacion de caracteristicas anatomicas de los miem-
bros anteriores y el aparato masticador permitieron a los teropitecinos consumir
grandes cantidades de vegetacion, especialmente graminoide (Jolly, 1972; Ja-
blonski, 1993; Jablonski y Frost, 2010). Estas especializaciones permitieron que
los teropitecinos que habitaban en campo abierto, especialmente T. oswaldi, com-
pitieran con éxito en ambientes de sabana y sabanas arboladas contra otros herbi-
voros (Jolly, 1972; Jablonski, 1993; Frost et al., 2003b; Jablonski et al., 2008; Ja-
blonski y Frost, 2010).
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Theropithecus oswaldi darti T (Broom y Jensen, 1946)

(i) Localizacién: La especie se document6 por primera vez en Makapansgat (Su-
dafrica), donde la mandibula masculina MP1 (M201) representa el holotipo de la
especie (Freedman, 1957; Maier, 1972). No obstante, la muestra mas grande se
encuentra en Hadar (Etiopia) (Eck, 1993), aunque otros restos fragmentarios se
conocen en los depdsitos de Omo inferior, Middle Awash (Etiopia) (Eck, 1987,
1993; Frost, 2001) y del este del Turkana (Kenia) (Leakey, 1993).

Aunque la validez taxonémica de los diferentes representantes geograficos
de la especie aun se debate (Eck, 1993; Leakey, 1993; Frost y Delson, 2002), la
aparicion de T. o. darti en Sudafrica parece ser el resultado de un evento de dis-
persion cerca del final de la historia de la especie (cf. 1.4.3 Radiacion de los Pa-
pionini de Africa Oriental y 1.4.4 Radiacion de los Papionini en Africa del Sur).
Al igual que T. o. oswaldi, T. 0. darti tuvo un éxito limitado en el sur de Africa,
probablemente debido a la competencia con Papio (Leakey, 1993; Frost, 2001;
Frost y Delson, 2002; Frost y Alemseged, 2007).

(ii) Diagnostico: Se distingue de otros subgéneros de T. oswaldi por un tamafo
general mas pequefio, apertura nasal piriforme, estrecha y ovoide, una gran fosa
infratemporal con un arco cigomatico ampliamente arqueado y una depresion
triangular profundamente excavada en la rama mandibular (p. ej. Delson, 1993;
Jablonski, 2002).

Theropithecus oswaldi oswaldi T (Andrews, 1916)
(i) Localizacién: Documentado en Koobi Fora, Kanjera (Kenia), la Formacién

Shungura (Etiopia), Olduvai (Tanzania) y Swartkrans (Sudafrica).

(ii) Diagnostico: De tamarfio grande, robusto y especialmente dimorfico. Se carac-
teriza por molares de corona alta y cuspides columnares con féveas profundas y
esmalte grueso. Cranealmente presenta una cresta sagital robusta y postcraneal-
mente tiene un alto indice de oponibilidad producido por un pulgar alargado y dedo
indice acortado (p. ej. Delson, 1993; Delson et al., 2000; Jablonski, 2002).
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1.1.7 Género Dinopithecus T (Broom, 1937)

Dinopithecus ingens T (Broom, 1937)
(i) Localizacion: La especie se conoce Unicamente en dos yacimientos, la locali-
dad tipo de Skurweberg (representado por un anico individuo, el holotipo SB7) y
Swartkrans (> 30 especimenes) (Broom, 1937; Freedman, 1957; Simons y Delson,
1978; Szalay y Delson, 1979; Delson, 1984; Delson y Dean, 1993; Jablonski, 2002;
Heaton, 2006; Jablonski y Frost, 2010).

(ii) Diagnostico: Se caracteriza por tener un gran tamafio (30-50 kg), especial-
mente dimorfico, amplia regién interorbital, hocico largo, ausencia de fosa del
cuerpo maxilar y mandibular, robustez de las estructuras craneales asociadas a la
musculatura masticatoria y nucal (linea temporal marcada en ambos sexos y cresta
sagital y nucal en los machos) y molares grandes y anchos, a menudo con cuspides
accesorias (Freedman, 1957; Delson et al., 2000; Jablonski y Frost, 2010).

Las afinidades filéticas, la distribucion y la clasificacion de Dinopithecus
han sido objeto de cierta controversia, en parte porque los especimenes mas com-
pletos son hembras y la mayoria de las autoapomorfias en los Papionini se expre-
san s6lo en machos. Dadas las numerosas similitudes craneodentales compartidas
con los mandriles y papiones modernos, se ha propuesto en numerosas ocasiones
a Dinopithecus como un subgénero extinto de Papio (Freedman, 1957; Simons y
Delson, 1978; Szalay y Delson, 1979; Delson y Dean, 1993; Frost, 2001; Gilbert,
2013). Por otro lado, los trabajos morfoldgicos siempre han sefialado las similitu-
des entre los molares de D. ingens con Theropithecus y G. major, lo que sugeria
una posible proximidad filética (Freedman, 1957); algunos autores defienden la
inclusion de Dinopithecus en el clado Theropithecus (Folinsbee, 2008). Recientes
analisis filogenéticos apuntan a que tanto Dinopithecus como Gorgopithecus son
taxones del clado formado Papio/Lophocebus/Theropithecus (Gilbert, 2008; Pugh
y Gilbert, 2018).
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1.1.8 Género Gorgopithecus T (Broom y Robinson, 1949)
Gorgopithecus major T (Broom, 1940)

(i) Localizacion: Esta especie es reconocida con certeza en Kromdraai, aunque
probablemente también esté representada en Coopers A/B, Swartkrans (Broom,
1940; Broom y Robinson, 1949; Freedman, 1957; Delson, 1984; 1988) y en Oldu-
vai | (Gilbert et al., 2015b; 2016).

(ii) Diagnostico: La baja densidad de restos encontrados hasta la fecha —dos frag-
mentos aislados y un craneo (KA 192)- complica el diagnéstico de la especie.
Tentativamente, el género se distingue de otros taxones por un hocico relativa-
mente corto, alto y estrecho, fosa maxilar y mandibular profunda, gran amplitud
interorbital, gran anchura bizigomatica, calvaria larga y leve dimorfismo sexual
(Freedman, 1957; Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002; Jablonski y Frost, 2010;
Beaudet et al., 2016).

La morfologia dental es poco discriminatoria y exhibe similitudes con Di-
nopithecus ingens (Broom y Robinson, 1949; Freedman, 1957). Algunos autores
han considerado a Gorgopithecus como un subgenero de Dinopithecus (Delson,
1975), o han propuesto su inclusién en el clado de Theropithecus (Folinsbee,
2008). Los anélisis fileticos sugieren que Gorgopithecus es un taxdn del clado Pa-
pio/Lophocebus (pero no con Theropithecus), pero su posicion filogenética es ines-
table y sigue siendo dificil de determinar (Gilbert, 2013; Pugh y Gilbert, 2018).

1.1.9 Género Parapapio t (Jones, 1937)

El género Parapapio fue descrito por Jones (1937) de acuerdo con los fési-
les de procedentes de Sterkfontein, los cuales definié como Pp. broomi. Parapapio
esta actualmente representado por tres especies en Sudafrica (Parapapio jonesi,
Parapapio broomi, Parapapio whitei) y por Parapapio ado en Africa Oriental
(Szalay y Delson, 1979; Leakey y Delson, 1987; Fleagle, 1999; Jablonski, 2002)
(Figura 10). La clasificacion taxonomica inicial se realizo de acuerdo con el ta-

mafio dental, a causa de la similitud morfoldgica entre especies: Pp. whitei (especie
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de mayor tamafo), Pp. jonesi (especie de menor tamafio) y Pp. broomi como el
taxon de tamafio intermedio (Broom, 1940; Freedman, 1957; Freedman y Sten-
house, 1972). Algunos autores, como Freedman (1957) y Gilbert (2013), defienden
el mismo sistema trimodal propuesto por Broom (1940). Mientras que otros auto-
res ponen en duda la diversidad interespecifica, sugiriendo un clado monofilético
formado por Pp. whitei, Pp. jonesi y Pp. broomi (Freedman, 1961, 1965; Leakey
y Whitworth, 1958; Freedman y Stenhouse, 1972; Eisenhart, 1974; Szalay y Del-
son, 1979; Clarke y Tobias, 1995; Clarke, 1999; Frost, 2001; Thackeray y Myer,
2004; Heaton, 2006; Williams et al., 2007; Fourie et al., 2008; Monson et al.,
2017). Heaton (2006), el cual realizé una profunda revision del género, concluye
que los individuos clasificados como Pp. antiquus —actualmente clasificados como
Procercocebus antiquus—y Pp. broomi comparten demasiadas similitudes para ser
diferenciados en taxones diferentes, proponiendo la division en dos subespecies:
Pp. broomi antiquus para los individuos de Taung y Pp. broomi broomi para el
resto de los yacimientos. El taxén Pp. whitei seria un taxon invalido y mal catego-
rizado, ya que se trataria de individuos Pp. broomi broomi, mientras que Pp. jonesi
se mantendria. En definitiva, Heaton (2006) divide en dos especies y tres subespe-

cies el género Parapapio: Pp. broomi antiquus, Pp. broomi broomi y Pp. jonesi.

La primera'y mas primitiva de las especies del género es Pp. lothagamensis
en Africa Oriental durante el Mioceno tardio. Mas tarde, durante el Plioceno se
documenta Pp. ado en Laetoli, Koobi Fora y Kanapoi, aunque la mayor diversifi-
cacion tuvo lugar en el sur de Africa, después de un evento de dispersion hacia el
sur (Jablonski y Frost, 2010). En Sudafrica se documenta por primera vez en Bolt’s
Farm y ha sido datado en 4,0-4,5 Ma (Gommery et al., 2008). EI momento preciso
de esta diversificacion no ha sido aclarado por el registro fésil, pero la evidencia
molecular de los principales eventos cladogenéticos dentro de la tribu Papionini
indica que el género Parapapio es el genero ancestral de las primeras formas de
del clado Papio/Lophocebus/Theropithecus (Newman et al., 2004; Pugh y Gilbert,
2018).
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(i) Diagnostico: El género se caracteriza por un tamafio mediano-grande, perfil
facial recto o ligeramente concavo, donde los huesos frontales y nasales forman
una linea recta, en lugar de la fuerte caida anteorbital tipica de Papio (Jones 1937;
Freedman, 1957; Eisenhart, 1974) (Figura 41), toro supraorbital poco desarro-
Ilado, crestas maxilares débiles o ausentes, fosas maxilares y mandibulares poco
excavadas o ausentes (Eisenhart, 1974; Jablonski, 2002; Heaton, 2006; Gilbert,
2007). Los dientes se consideran morfologicamente indistinguibles del género Pa-
pio (Freedman, 1957) o incluso de los de otras especies de la tribu Papionini (Hea-
ton, 2006). La falta de autapomorfias inequivocas y bien definidas ha provocado
numerosas reevaluaciones de las especies de Parapapio provocando la publicacion
de literatura poco consensuada y confusa (p. ej. Leakey y Delson, 1987; Jablonski
et al., 2008).

Debido a que varias especies de Parapapio parecen mostrar adaptaciones a
la locomocion arbérea en ambientes cerrados (Elton, 2001), su desaparicion del
registro fosil en el sur de Africa a principios del Pleistoceno, en un momento en
que los entornos se estaban volviendo cada vez mas abiertos, podria ser la causa
mas plausible. La radiacion posterior a 1,75 Ma de grandes papioninos terrestres,
incluyendo a P. robinsoni, D. ingens y G. major —todos probablemente originarios
del sur de Africa—, mas la llegada de T. oswaldi del este de Africa, también sugie-
ren que la evolucion de la comunidad de cercopitecinos en esta region estuvo es-

trechamente vinculada a la expansion de habitats abiertos.

Parapapio broomi T (Jones, 1937)

La especie Pp. broomi fue definida por Jones (1937) de acuerdo con un
craneo mal conservado de Sterkfontein. Es por ello por lo que Broom (1940) rede-
fini6 los caracteres dentales para esta especie. Debido a ello, Pp. broomi empez6
a ser identificado en el material de Makapansgat (Kitching et al., 1948; Mollett,
1947). Sin embargo, estudios posteriores concluyeron que los materiales atribuidos
a Pp. broomi procedentes de Makapansgat son diferentes de los de Sterkfontein y

se propone una nueva especie —Pp. makapani— para el material de Makapansgat
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(Broom y Hughes, 1949), aunque sin mucha aceptacion en lacomunidad cientifica.
Algunos autores como Heaton (2006) proponen la existencia de dos subespecies
de Parapapio broomi: Pp. broomi antiquus para los actualmente clasificado como
Pp. antiquus de Taung, y Pp. broomi broomi para los actualmente clasificados

como Pp. broomi y Pp. whitei.

(i) Localizacion: Unicamente se documenta en yacimientos sudafricanos: en los

Mbrs. 2 y 4 de Sterkfontein, los Mbrs. del 2 al 4 de Makapansgat y en Bolt’s Farm.

(ii) Diagnostico: De tamafio moderado. Se distingue de otras especies de Parapa-
pio por tener el hocico y el paladar relativamente cortos para un papionino de su
tamafio y por la presencia de crestas y fosas maxilares robustas (Gilbert, 2013;
Gilbert et al., 2018; Pugh y Gilbert, 2018).

Parapapio jonesi T (Broom, 1940)

(i) Localizacion: El género es original del noreste o del este de Africa (Frost, 2001;
Frost y Delson, 2002), aunque estd mejor representado en Sudafrica debido a los
abundantes restos craneales de los yacimientos de Makapansgat, Sterkfontein,
Kromdraai A, Swartkrans y, posiblemente, Taung. Algunos autores consideran a

este taxon como la base de la radiacion del género en Sudéafrica (Heaton, 2006).

(ii) Diagnostico: Se caracteriza por un tamafio pequefio. Se distingue de Parapa-
pio broomi por un perfil nasal recto y un menor desarrollo de las crestas y fosas
maxilares (Frost, 2001; Frost y Delson, 2002; Heaton, 2006).

Parapapio whitei T (Broom, 1940)

(i) Localizacion: Laespecie fue diagnosticada de acuerdo con una serie de craneos
de Makapansgat (Mb. 2 y 4) y otros restos fragmentarios de los Miembros 2 y 4
de Sterkfontein.
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(ii) Diagnostico: Exhibe los molares y craneos méas grandes del género Parapapio
(Broom, 1940; Freedman, 1957; Freedman y Stenhouse, 1972). El rostro es relati-
vamente mas largo que Pp. broomi. Algunos autores (p. ej. Heaton, 2006) consi-
deran a Pp. whitei es un taxén mal categorizado y que en realidad seria una subes-
pecie de Pp. broomi broomi. Las estimaciones de tamafio corporal se han hecho
de acuerdo con las proporciones dentales, estimando 25 kg para los machos y 19
kg para las hembras (Delson et al., 2000). Un tamafio corporal grande puede im-
plicar un mayor compromiso con los habitats terrestres, aunque no existe material
postcraneal confiable asociado a esta especie, por lo que la inferencia es poco con-
sistente (Williams, 2014).

1.1.10 Género Procercocebus 1 (Gilbert, 2007)

Procercocebus antiquus T (Gilbert, 2007)

Descrito inicialmente como Parapapio antiquus por Freedman (1957) de
acuerdo con los materiales de Taung. Més tarde fue reclasificado como Papio we-
lIsi (Freedman, 1961) y finalmente rebautizado como Pp. antiquus (Freedman,
1965). Actualmente, y tras una nueva revision del material, Gilbert (2007) reclasi-
fico a Pp. antiquus en un nuevo género Ilamado Procercocebus, reconociendo en
este nuevo género numerosas caracteristicas craneodentales en comun con Cerco-

cebus y Mandrillus, muy diferente de otras especies de Parapapio.

(i) Localizaciéon: Actualmente unicamente se ha documentado de manera inequi-
voca en el yacimiento de Taung (Freedman, 1957, 1976; Maier, 1971; Szalay y
Delson, 1979; Jablonski, 2002).

(ii) Diagnostico: Se caracteriza por un tamafio de pequefio a mediano (10-20 kg)
(Delson et al., 2000) y se diferencia de otros papioninos por un perfil nasal extre-
madamente recto, crestas maxilares muy robustas, lineas temporales y cresta nucal
marcadas, fosas maxilares notablemente desarrolladas, tendencia a la reduccién
del 16bulo distal en el tercer molar y premolares superiores relativamente grandes.

Si bien los valores para los indices premolares de Pro. antiquus son mas cercanos
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a la condicion primitiva que muestran los macacos, también son consistentes con
un miembro temprano del linaje Cercocebus-Mandrillus, que ain no habia desa-

rrollado premolares excepcionalmente grandes (Gilbert, 2007).

(iii) Registro fésil: Procercocebus antiquus aparece en el registro fosil hace 1,5-
2 Ma, en un periodo de tiempo en el cual la mayoria de los otros géneros modernos
de papioninos africanos ya habian derivado (Gilbert, 2007). Los analisis filogené-
ticos han confirmado que Pro. antiquus es un miembro temprano del linaje Cerco-
cebus (Gilbert, 2007, 2013; Pugh y Gilbert, 2018). Las fechas moleculares sugie-
ren una divergencia de Cercocebus de Mandrillus ca. 3,6-4,1 Ma (Tosi et al.,
2003); por lo tanto, es parsimonioso suponer que en 1,5-2 Ma el linaje Cercocebus

ya existia en Africa.

El reconocimiento de Pro. antiquus representa la primera evidencia del
clado Cercocebus-Mandrillus, ya que casi todo el material fosil asignado original-
mente a Cercocebus en Africa Oriental es actualmente atribuible a Lophocebus
(Frost, 2001), aunque Leakey y Leakey (1976) ya notaron que el material de Ol-
duvai y Koobi Fora era mas similar a L. albigena. En Sudafrica, el material pre-
viamente asignado a Cercocebus procede de Makapansgat y Kromdraai (Eisenhart,
1974; Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002). Sin embargo, todo el material es
fragmentario y provisionalmente se conoce como Cercocebus sp. (Eisenhart, 1974;
Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002). En general, dada la naturaleza fragmen-
taria e incierta del material previamente asignado a Cercocebus, el material Pro-
cercocebus de Taung actualmente proporciona la evidencia mas definitiva del

clado C-M vy del linaje Cercocebus en el registro fosil.

Con respecto a la desaparicion del linaje Cercocebus del sur de Africa, es
posible que el linaje simplemente se haya retirado hacia el norte en los ultimos dos
millones de afios, a medida que las condiciones se volvieron progresivamente mas
secas en el sur de Africa. También es probable que Pro. antiquus fuera superado
por Papio en la expansion de los ambientes abiertos y se viera obligado a confi-

narse en los habitats mas boscosos de las regiones mas al norte (Gilbert, 2007).
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1.2 Tribu Colobini

La tribu Colobini (Familia Cercopithecidae, Subfamilia Colobinae) (Jer-
don, 1867) estd formada Unicamente por especies africanas (géeneros Colobus y
Piliocolobus) que ocupan los bosques tropicales del Africa subsahariana. Los co-

lobinos asiaticos —conocidos como langures— se agrupan en la tribu Prebistyni.

1.2.1 Género Cercopithecoides T (Mollett, 1947)

Los primeros restos de este género son fragmentos mandibulares y poscra-
neales documentados en estratos del Plioceno inicial en el Valle del Rift, los cuales
fueron inicialmente clasificados como Cer. kerioensis, aunque este género es ma-
yoritariamente conocido por los abundantes restos de Cer. williamsi recuperados
en diversos registros Plio-Pleistocénicos de Sudafrica, donde es uno de los pocos
colobinos fésiles conocidos hasta el Pleistoceno tardio (Jablonski y Frost, 2010).
Cercopithecoides williamsi también ha sido documentado en Leba (Angola) (Wi-
lliams y Geissler, 2014). Las especies de Cercopithecoides en Africa Oriental son
diversas: Cer. kimeui (Leakey 1982; Jablonski et al., 2008), Cer. meavea (Frost y
Delson, 2002), Cer. kerioensis (Leakey et al., 2003), Cer. alemayehui (Gilbert y
Frost, 2008) y Cercopithecoides sp. indet. (Jablonski et al., 2008; Harrison, 2011).

Cercopithecoides williamsi T (Mollett, 1947)

(i) Localizacion: Cercopithecoides williamsi fue descrito por Mollett (1947) uti-
lizando el espécimen tipo AD 1326-3 procedente de Makapansgat. Actualmente es
el dnico colobino del registro fosil sudafricano (Delson, 1984, 1988; Jablonski,
2002). Se encuentra ampliamente distribuido tanto geografica como cronolégica-
mente por diversas cuevas de Plio-Pleistoceno de Sudéfrica: Bolt's Farm, Coopers

Cave, Kromdraai, Makapansgat, Sterkfontein, Swartkrans y Taung.

En Africa Oriental, Cer. williamsi esta escasamente representado, Unica-
mente se ha documentado un esqueleto parcial (KNM-ER 4420) en Koobi Fora
(Leakey, 1982; Delson, 1984; Leakey y Roe, 1994; Benefit, 1999; Jablonski et al.,
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2008). En Africa Oriental el colobino mas generalizado durante el Plio-Pleistoceno
es Cer. kimeui, significativamente mas grande que Cer. williamsi (Freedman,
1957; Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002; McKee et al., 2011). Pese a ello,
Cer. williamsi provoco la mayor radiacién de colobinos del Plio-Pleistoceno, mi-
grando de Africa Oriental hacia Africa del sur (Birchette, 1982; Elton, 2006).

La extincion a principios del Pleistoceno de los grandes colobinos terrestres
en Africa Oriental y meridional puede ser el resultado de la mayor variabilidad de
los regimenes climaticos y de la falta de caracteristicas morfolégicas que permi-

tieron su supervivencia (Jablonski y Leakey, 2008; Williams y Geissler, 2014).

(ii) Diagnostico: Cercopithecoides williamsi tiene una calvaria grande y redon-
deada, un hocico corto, relativamente estrecho y redondeado, una cara ancha, gran-
des 6Grbitas rectangulares ampliamente espaciadas y un torso supraorbital robusto.
El dimorfismo sexual craneal es marcado, con craneos relativamente largos y es-
trechos en los machos que contrastan con los craneos mas cortos y redondeados de
las hembras (p. ej. Jablonski y Frost, 2010; Geissler, 2013).

El esqueleto de Cer. williamsi presenta una mezcla de caracteristicas simi-
lares a las especies vivas (cuspides molares altas y afiladas, esmalte fino y amplia
region interorbital) (Simons y Delson, 1978; Szalay y Delson, 1979; Birchette,
1981; Benefit, 1999; Jablonski et al., 2008; Jablonski y Frost, 2010) y otras que
son tipicas de cercopitecinos terrestres. Se ha descrito como terrestre, dadas las
caracteristicas de la articulacion del hombro y el codo (Vrba, 1976; Birchette,
1981; Leakey, 1982; Benefit, 1999; Elton, 2001; Jablonski, 2002; Codron et al.,
2005; Fourie et al., 2008; Jablonski et al., 2008; Jablonski y Frost, 2010).

1.2.2 Género Colobus (Illiger, 1811)
El género Colobus estd formado por cinco especies (Col. angolensis, Col.
guereza, Col. polykomos, Col. satanasy Col. vellerosus) que ocupan diversos bos-

ques cerrados de Africa central y occidental (Figura 49).
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- Colobus angolensis
I:I Colobus guereza

Republica
Democratica
del Congo

Figura 49. Mapa de localizacion de las dos especies del género Colobus trabajadas en
esta tesis. Elaboracion propia.

(i) Diagnostico: Se caracterizan y diferencian de los cercopitecinos (miembros de
la Subfamilia Cercopithecinae) por unos molares de cuspides afiladas (Figura
12a), incisivos relativamente estrechos, hocicos mas cortos, apertura nasal estre-
cha, espacio interorbital ancho y cuerpo mandibular profundo. Postcranealmente
se caracterizan por unos miembros posteriores mas largos que los anteriores, colas
largas y pulgares acortados o ausentes (Fleagle, 1999). Los colobinos son relativa-
mente pequefos (alrededor de 8 a 13 kg), arbdreos y restringidos a bosques prima-
rios o secundarios, aunque durante el Plio-Pleistoceno, varios generos fosiles como
Paracolobus, Rhinocolobus y Cercopithecoides, tenian un tamafio corporal bas-
tante superior (20-50 kg) (cf. 1.2.1 Género Cercopithecoides) (Delson et al.,
2000).

(ii) Dieta: Son principalmente folivoros, con un estdmago dividido en tres camaras
adaptado al procesamiento de celulosa (Bauchop, 1978; Chivers, 1994). Sin em-
bargo, diversos estudios han demostrado que, al contrario de las descripciones cla-

sicas como folivoros estrictos (Hill, 1964; Napier, 1970), algunas poblaciones
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complementan su dieta con una gran proporcion de semillas (Davies et al., 1988;
Davies, 1994; Maisels et al., 1994; Gautier-Hion et al., 1997; Davies et al., 1999).

Colobus angolensis (Sclater, 1860)
Colobus angolensis, conocido como colobo angolefio, habita en los bosques

tropicales de Africa central (Figura 49).

(i) Habitat: Se encuentran en varios tipos de habitats que abarcan bosques de ga-
leria, bosques de montafia (primarios y secundarios), tierras bajas y bosques de
bambd. También puede llegar a encontrarse en sabanas y tierras pantanosas
(Grzimek, 1988; Rowe, 1996).

(i) Dieta: Diversos estudios han enfatizado que las dietas pueden variar conside-
rablemente entre grupos que viven en un mismo bosque (Chapman y Chapman,
1999; Chapman et al., 2002), aunque de manera general su dieta consiste princi-
palmente en hojas tiernas, complementada con frutas y semillas. Sin embargo, se
ha documentado que algunas poblaciones del este de Tanzania se alimentan prin-

cipalmente de fruta madura, complementada con hojas maduras (Durham, 2017).

Colobus guereza (Rippell, 1835)

Colobus guereza, conocido como guereza abisinio o colobo oriental negro
y blanco, es el colobo mas ampliamente distribuido por Africa central y occidental,
y el mejor conocido de todas las especies del género Colobus (Zinner et al., 2019)
(Figura 49).

(i) Habitat: Suele ocupar bosques o praderas boscosas, aunque también pueden
sobrevivir en bosques secos o riberefios o, incluso, en regiones de hasta 3.300 m.
Suelen vivir en el dosel arboreo bajo si su area no se superpone con la de ninguna
otra especie, aunque pueden bajar de los arboles y alimentarse en el suelo (Hap-
pold, 1987; Nowak, 1991; MacDonald, 1994).
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(ii) Dieta: Algunas poblaciones han sido documentadas como altamente folivoras
(Clutton-Brock, 1975; Oates, 1977; Wasserman y Chapman, 2003; Harris y
Chapman, 2007; Hussein et al., 2017), mientras que otras comen grandes cantida-
des de fruta (Fashing, 2001; Poulsen et al., 2002). De manera general son predo-
minantemente folivoros, ya que la mayor parte de su tiempo de alimentacion con-
sumen hojas jovenes (87%). Sin embargo, durante ciertas épocas del afio las frutas
y semillas llegan a representar el 45% del tiempo de alimentacion mensual. Las
hojas jovenes de Celtis durandii son el alimento mas importante, que constituye el
58% del total de los registros de alimentacion (Matsuda et al., 2020) (Figura 50).
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2. Métodos

2.1 Replicas dentales

Las réplicas dentales se llevaron a cabo sobre los individuos originales, por
lo que fue necesaria una limpieza del esmalte dental con acetona pura y/o etanol
(95%) con el fin de eliminar la suciedad incrustada en la corona que pudiera difi-
cultar una correcta impresion y eliminar el posible consolidante en el caso de las
especies fosiles. Posteriormente, los negativos se obtuvieron con la aplicacion de
silicona de uso dental, siguiendo los procedimientos estandarizados descritos por
Galbany et al. (2004, 2006). El material de impresion usado fue Polyvinylsiloxane
President microSystemTM (Colténe®) de cuerpo regular, ampliamente usado en la
practica odontoldgica, debido a que no dafia ni altera la estructura del diente y
ofrece una buena replicacién de las superficies (Beynon, 1987).

A partir de los negativos se obtuvieron replicas positivas utilizando la resina
de poliuretano Feropur PR-55 (Feroca®) (las partes A y B se mezclan en una pro-
porcion en peso de 1:4), obteniendo réplicas fieles con excelentes detalles (Rose,
1983) (Figura 51).
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Figura 51. Diversos momentos del proceso de obtencién de los positivos dentales. Ob-
tencién de los negativos con silicona (azul) y de los positivos con resina de poliuretano
(blanco).
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2.2 Procesamiento de las muestras dentales para el analisis to-
pografico

2.2.1 Obtencién de la imagen 3D

Las réplicas dentales fueron digitalizadas con un escaner de superficie 3D
de luz estructurada modelo DAVID SLS-2 a resoluciéon maxima. Para digitalizar
la totalidad de la superficie se realizaron 9 escaneos con un angulo de rotacién de
30°, usando la estructura giratoria habilitada para obtener una imagen en 360°.
Cada una de las imagenes obtenidas fueron alineadas automaticamente mediante
la superposicion de regiones en comun (Figura 52). La longitud de la escala de
calibracion se establecio en 30 mm, la recomendada por el fabricante para el esca-
neo de objetos de pequefio tamarfio. Finalmente, los escaneos se fusionaron para
formar una malla cerrada que se export6 a un archivo .ply, formato mas utilizado

en trabajos de digitalizacion 3D.

Figura 52. Proceso de superposicion y alineado de cada uno de los escaneos (cada color
indica un escaneo distinto) hasta la obtencion de una figura fusionada y cerrada.

2.2.2 Procesado de mallas 3D

Los archivos .ply se importaron a Geomagic Studio 2014 (3D Systems, Mo-
rrisville, EE. UU.), un programa de ingenieria digital para el modelado de piezas
en 3D. El primer paso de procesado fue aislar cada uno de los dientes de la pieza
conjunta siguiendo la linea amelocementaria (Figura 53a). Puesto que las regiones
interdentales estan en contacto, al ser individualizadas, las paredes se encuentran
sin relleno, por lo que fue necesario reconstruir estas zonas para cada diente, evi-

tando al maximo la modificacion de la forma natural de la corona (Figura 53b).

141



Material y métodos

Durante este proceso también se realizaron procesos de edicion menor como la
eliminacion de aberraciones y un suavizado (smooth) ligero de la superficie, am-

pliamente utilizados en este tipo de estudios (Winchester, 2016).

Con el fin de poder contabilizar correctamente los tridngulos de la superficie
oclusal, es necesario alinear las coronas dentales con el sistema de ejes XYZ con
el programa MeshLab v.1.3.3 (ISTI-CNR, Universidad de Pisa). Tras la orienta-
cioén, la superficie oclusal se encuentra posicionada hacia arriba respecto al eje Z,
la direccion buco-lingual alineada con eje Y la direccion disto-mesial con el eje X.
Finalmente, las coronas reorientadas fueron cortadas utilizando un plano horizon-
tal XY por el punto mas bajo de la superficie oclusal (Figura 53c). Existen dos
métodos de corte cominmente usados para los trabajos de tipografia dental: utili-
zar toda la corona (entire enamel cap, EEC) o utilizar la porcién superior de la
corona, cortando por el punto méas bajo de la superficie oclusal (basin cut off,
BCO). ElI método BCO es el més extendido, puesto que no siempre es posible
realizar molde o escanear todo el diente hasta la linea amelocementaria (p. ej. Zu-
ccotti et al., 1998; Ungar y Williamson, 2000; M'Kirera y Ungar, 2003; Ungar y
M'Kirera, 2003; Dennis et al., 2004; King et al., 2005; Evans et al., 2007; Godfrey
et al., 2012; Berthaume y Schroer, 2017).

Con el fin de poder analizar las piezas dentales en MorphoTester, se redujo
a 10.000 el numero de poligonos, siguiendo las recomendaciones de Winchester
(2016). MorphoTester permite el andlisis de las variables DNE, RFI y OPCR. Para
el célculo de DNE los parametros se fijaron 99.9 de energia, y para el OPCR se
estandarizaron en 5 el recuento minimo de parches, tal y como establece el proce-
dimiento estandar (Figura 53d). Por otro lado, la variable PCV fue analizada me-
diante el software CloudCompare v2.11 alpha (Anoia). Para el calculo de la varia-
ble fue usado el complemento Porcién de ciel visible, promediando el resultado
mediante el comando Fit a Statistical Model to Scalar Field (distribucion de
Gauss) (Figura 53e), tal y como se fija en el procedimiento estandar (Berthaume
etal., 2019a).
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Figura 53. Diversos pasos del
procesamiento de las muestras
dentales hasta su andlisis topo-
gréfico. (a) Aislado de las piezas

dentales; (b) proceso de recons-
truccion de las paredes interden-
tales; (c) proceso de corte por el
punto mas bajo de la superficie
oclusal; (d) diversas visualiza-
ciones de variables topograficas
en MorphoTester; (e) céalculo de
PCV en CloudCompare.
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2.2.3 Caracterizacion del desgaste dental

la. Aparecen las primeras exposiciones de dentina en
los apices de las cuspides linguales (en superiores) y

bucales (en inferiores).

1b. Se expone la dentina en todos los apices de las
cuatro cuspides. En esta fase, la mayor exposicion de
dentina se encuentra en las cuspides linguales (en su-

periores) y bucales (en inferiores).

2. Aumenta el area total de dentina expuesta y las
areas bucal y lingual comienzan a fusionarse a lo

largo de las crestas.

3. Las areas de dentina forman "lagos™ mas grandes
y se inicia el contacto de dentina mesio-distal for-

mando una figura de “reloj de arena”.

4. La superficie en forma de “reloj de arena” se
vuelve cada vez mas ancha hasta que todos los deta-
Iles de la corona desaparecen. EI molar se encuentra
desgastado hasta el cuello de la corona y se muestra

un area de dentina plana delimitada por un estrecho

borde de esmalte.

Figura 54. Vistas oclusales de los molares con las diversas etapas de exposicién de den-
tina sefialadas. Todos los molares son superiores.
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1. Caracterizacion de la topografia
dental en la tribu Papionini y evolucion
del desgaste

Los estadisticos descriptivos para cada grupo alimentario, diente y desgaste
dental se pueden encontrar en la Tabla 12 y Figura 55 (anexos). El analisis mul-
tivariante en la Tabla 13 (anexos) y las pruebas post hoc en la Tabla 14-15
(anexos). La Figura 56 y Tabla 16 muestran el Andlisis de Componentes Princi-
pales (PCA). En el Anexo 2 se puede encontrar las matrices de distancias ecologi-
cas (Tabla 17, anexos), moleculares (Tabla 18, anexos) y topograficas (Tabla
19, anexos) utilizadas para los analisis de Mantle. La evolucién de las variables
topogréficas a lo largo de las etapas de desgaste en las Tablas 20 y 21 (anexos) y
las Figura 57 y 58.

147



Resultados

1.1 La topografia dental en la tribu Papionini actual

Con el fin de poder caracterizar la topografia dental de la tribu Papionini de
manera clara, se han utilizado los dientes sin desgastar (etapa 0) o ligeramente
desgastados (etapa 1a) de la escala de desgaste (Figura 54), puesto que son las
categorias de desgaste que mejor conservan la morfologia oclusal del diente sin

efecto de los factores alimentarios.

El analisis multivariante evidencid que existen diferencias significativas en
el tipo de diente, la etapa de desgaste y la dieta (Tabla 13) en todas las variables
topograficas (DNE, RFI, OPCR y PCV), pero no entre sexos (p-valor=>0,05). En
consecuencia, los efectos sexuales sobre la topografia molar no se consideraron

para los analisis posteriores.

Los diagramas de cajas (Figura 55 | Tabla 12, anexos) caracterizan cada
dieta de manera similar en cada diente. La tendencia general muestra que las espe-
cies que se caracterizan por una dieta alta en fibra (comedores de USOs y grami-
nivoros) y los omnivoros tienden a tener los DNE y RFI més altos —y PCV bajo-,
especialmente los graminivoros, que poseen las cispides mas altas y los valles méas
profundos de toda la tribu. Esta tendencia es mas acusada en el M2 y M3, puesto
que, en el M1, a medida que avanza el desgaste, los valores disminuyen. En el lado
opuesto, se encuentran los durofagos, que tienen los valores mas altos en PCV, con
DNE y RFI bajos. Esta tendencia se mantiene con el inicio del desgaste (1a). En la
complejidad (OPCR), el comportamiento es mas variable. Los valores més altos
de OPCR en dientes sin desgastar son para los graminivoros en todos los molares,
pero en los dientes ligeramente desgastados los valores disminuyen y se posiciona
como el valor mas bajo. Los comedores de USOs y omnivoros tienen unos valores
de complejidad altos en ambas etapas de desgaste; mientras que los duréfagos son
el grupo alimentario que muestra menos complejidad en general, pero a diferencia
de los graminivoros, en los duréfagos la complejidad aumenta con el desgaste li-

gero.

En general, las diferencias por pares para los dientes sin desgastar (Tabla

14, anexos) muestran que, independientemente del diente y la variable topogréfica,
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los comedores de fibra (exploradores de USOs y graminivoros) presentan diferen-
cias significativas (p-valor= >0,05) con los duréfagos. Esto es lo esperado puesto
gue ya se ha observado que tienen distribuciones topograficas opuestas. Los om-
nivoros, tienden a mostrar diferencias significativas con los durofagos en todos los
dientes y variables, excepto en el DNE y OPCR del M1. Las afinidades entre los
omnivoros y el grupo formado por los comedores de USOs y graminivoros se en-
cuentran caracterizada por diferencias en el DNE y OPCR en algunos molares. Por
otro lado, en las comparaciones por pares de los dientes ligeramente desgastados
(Tabla 15, anexos) encontramos que hay menos diferencias significativas que con
los dientes sin desgastar, especialmente en el M3y en la complejidad. Las pocas
diferencias significativas que muestra el anlisis se circunscriben al M1y M2y las
afinidades mostradas son las mismas que las descritas para los dientes sin desgas-

tar.

Los resultados del PCA proporcionan informacion mas clara sobre la distri-
bucidn y relacion entre los tipos de dieta y la influencia ejercida por el tipo diente
y el desgaste (Figura 56 | Tabla 16). Los dos primeros componentes principales
(PC1y PC2) representan el >85% de la varianza total y separan a los papioninos
segun las preferencias alimentarias y la morfologia dental. DNE y RFI correlacio-
nan positivamente (r > 0,6; p < 0,01) con el PC1 (>45% de varianza) para las es-
pecies con molares de corona y clspides mas altas, mientras que el PCV correla-
ciona negativamente (r > —0,8; p < 0,01) con los duréfagos, que exhiben princi-
palmente molares de corona baja para una mayor resistencia al desgaste. Por otro
lado, la distribucion de la muestra a lo largo del PC2 (<45% de la varianza) esta
fuertemente afectada por cargas positivas en el OPCR y DNE (r >0,8; p < 0,01).
En este componente, se separan relativamente bien el grupo de comedores de fibra,
que tienen valores altos de DNE y complejidad, del grupo formado por los duré-

fagos.
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1.2 Presidn ecoldgica en la morfologia oclusal

Con el fin de inferir qué presion puede ser la que mas influye en la topogra-
fia molar, se hicieron dos analisis de Mantle para correlacionar dos matrices. Se
utilizaron permutaciones de mantel (10.000 iteraciones) para evaluar la significa-
cion, con el nivel de significacion establecido en a= 0,05. Por un lado, la matriz
derivada de los resultados topograficos (Tabla 19, anexos) se comparé estadisti-
camente con las distancias moleculares consenso (Tabla 18, anexos). Las distan-
cias genéticas se obtuvieron del arbol consenso descargado de la fuente de datos
abiertos 10kTrees (www.10ktrees.nunn-lab.org). Las pruebas no mostraron corre-
laciones significativas en ningun molar (M2 r= 127, p= 0,180; y M3 r = 0,096, p=
0,278).

En consecuencia, se realiz6 un segundo bloque de pruebas de Mantel para
cada tipo de diente entre las matrices topograficas y ecoldgicas (Tabla 17,
anexos). Para la matriz de distancia ecoldgica, la categorizacion de la dieta se com-
pilo a partir de la literatura, proporcionando datos cuantitativos actualizados de
muestras silvestres y favoreciendo estudios con ecosistemas similares a los lugares
de origen de la muestra trabajada. Los resultados obtenidos para el M2 arrojan
diferencias significativas entre las dos matrices (M2 r=0,391, p=0,002), pero no en
el M3 (r=0,173, p=0,155).

1.3 Evolucion del desgaste

Finalmente, para comprender el comportamiento de las variables topografi-
cas a lo largo de las etapas de desgaste (etapas de 0-4) (Figura 54), se realizaron
gréaficos de evolucion de cada variable topografica y diente a lo largo de todas las
etapas de desgaste (Figura 57 y 58 | Tablas 20 y 21, anexos). Los graficos mues-

tran que las tendencias generales son las mismas en dientes superiores e inferiores.

El DNE y el RFI evidencian una reduccién durante las tres primeras etapas
de desgaste (0-1b) en todas las dietas y dientes y una posterior estabilizacion o

ligero repunte en las tres ultimas etapas (2-4). Esto se debe a que las tres primeras
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etapas de desgaste coinciden con la reduccion en altura de las cuspides, mientras
que en las tres Gltimas la zona oclusal estd practicamente plana y la variacion en
altura es poca, puesto que lo Unico que varia en estas ultimas etapas es la extension
en superficie de la dentina (Figura 54). Las unicas especies que muestran un ligero
aumento de DNE y RFI son los dur6fagos, omnivoros y graminivoros. El OPCR
evoluciona de manera inversa al DNE y RFI. En esta variable, todos los tipos de
dieta aumentan en complejidad en las tres primeras etapas de desgaste, debido a
que la reduccion paulatina de las cuspides provoca la creacion de diversas facetas
de desgaste, haciendo que la complejidad aumente. Sin embargo, en las tres ulti-
mas etapas de desgaste, lacomplejidad disminuye significativamente, debido a que
las coronas planas ya no muestran facetas de desgaste tan variadas como en las
etapas anteriores. Por ultimo, el PCV aumenta exponencialmente durante las cua-
tro primeras etapas de desgaste (0-2), debido a que la reduccién de la altura de las
cuspides provoca un aumento de la superficie donde incide luz, reduciéndose dras-
ticamente en las etapas posteriores, probablemente debido al desgaste convexo que
se provoca cuando los dientes altamente desgastados y comienza a excavar la den-
tina, generando variaciones de altura que afectan a la superficie expuesta y, por lo

tanto, a la cantidad de luz que puede reflejar.
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Tabla 16. Cargas factoriales de los dos primeros Componentes Principales (PC1-2) de
las variables topograficas dentales para los dientes analizados por etapa de desgaste

(etapas Oy 1a).

M1 M2 M3
Wear 0 PC1 PC2 PC1 PC2 PC1 PC2
Eigenvalue 1,946 1,614 2,779 1,034 3,283 0,589
% variance 48,656 40,361 69,488 25,848 82,09 14,728
Metric r r r r r r
DNE 0,62 0,735 0,954 0,199 0,974 0,123
RFI 0,885 -0,312 0,807  -0,55 0,877 -0,443
OPCR -0,017 0,971 0,582 0,800 0,806 0,579
PCV -0,882 0,186 -0,938 0,227  -0,957 0,207

M1 M2 M3
Wear la PC1 PC2 PC1 PC2 PC1 PC2
Eigenvalue 2,226 1,228 2,683 1,119 2,685 1,046
% variance 55,652 30,703 67,075 27,98 67,146 26,151
Metric r r r r r r
DNE 0,828 0,451 0,901 0,36 092 0,275
RFI 0,922 -0,14 0,947 -0,16 0,969 -0,078
OPCR -0,031 0,969 -0,147 0,981  -0,169 0,982
PCV -0,83 0,258 -0,976 0,029  -0,934 0,012
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Figura 56. Diagrama de dispersién de los dos primeros Componentes Principales (PC1-
2) distribuidos por molar y etapa de desgaste (desgaste 0y 1a).
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Figura 57. Evolucion de las variables topograficas a lo largo de todas las etapas de des-
gaste por tipo de dieta. Los diagramas muestran la evolucion de los dientes superiores.
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Figura 58. Evolucion de las variables topograficas a lo largo de todas las etapas de des-
gaste por tipo de dieta. Los diagramas muestran la evolucién de los dientes inferiores.
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2. Caracterizacion de la topografia
dental en Dinopithecus ingens y
Gorgopithecus major

Los andlisis descriptivos para cada diente, categoria dieta y especie fosil se
encuentran en la Tabla 22 (anexos) y Figuras 59 (anexos) y 60. Los resultados
del analisis multivariante en la Tabla 23 (anexos) y los analisis post-hoc en la
Tabla 24 (anexos). Los Analisis Discriminantes Lineales (LDA) de cada diente

en la Figura 61 y los resultados de clasificacion correcta en la Tabla 25.

Los diagramas de caja (Figura 59, anexos) y los graficos bivariados (Fi-
gura 60) muestran una distribucién general similar, independientemente del tipo
de diente. Los valores mas altos de DNE y RFI (ambas variables muestran sefiales
similares, ya que estan correlacionadas) se encuentran, normalmente, para los co-
medores de USOs y graminivoros y, en menor medida, para los omnivoros. Estos
resultados son los esperados, puesto que tanto el DNE como el RFI se han asociado

con morfologias caracterizadas por cuspides altas que permiten procesar de manera
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eficiente dietas ricas en fibra, como recursos herbaceos, folivoros y, en menor me-
dida, USOs. Al contrario, los valores mas bajos para esta variable son siempre para
los durofagos, que se caracterizan por unas cuspides bajas y menos afiladas, ade-
cuadas para el consumo de alimentos biomecanicamente exigentes, como semillas
o frutas con exocarpo duro. En cuanto a los taxones fosiles, Dinopithecus muestra
unos valores generalmente altos en DNE y RFI, por lo que tiende a superponerse
con los comedores de USO y graminivoros, mientras que Gorgopithecus muestra
resultados mas diversos. En general, tiene valores altos de DNE y RFI, excepto en
M3, donde muestra valores mas bajos, aunque dentro de la variabilidad de los con-
sumidores de USO. EI OPCR muestra una respuesta menos homogenea que el
resto de las variables del estudio. En general, los valores mas altos de OPCR son
para los comedores de USO y graminivoros. EI OPCR se ha sugerido util para
informar sobre la tenacidad de la dieta y la capacidad de cizallamiento (Pampush
et al., 2018), por lo que es consistente que los valores mas altos sean para grupo
formado por geladas y papiones. EIl género Theropithecus se caracterizan por una
dieta principalmente graminivora, con importantes aportaciones de recursos sub-
terraneos (Shapiro et al., 2016), mientras que Papio tiene una dieta especialmente
ecléctica, pero con un consumo intensivo de USO y otros recursos fibrosos (Whi-
ten et al., 1991). En el extremo opuesto, los durdfagos son el grupo que muestra la
menor complejidad. En esta variable, tanto Dinopithecus como Gorgopithecus
muestran valores elevados, superponiéndose en gran medida con la variabilidad de
los comedores de USOs y graminivoros. Por ultimo, los valores més altos de PCV
estan siempre asociados a las especies durdfagas, que se caracterizan por las coro-
nas y cuspides mas bajas de la tribu, arquitectura adecuada para romper y moler
eficientemente alimentos duros y quebradizos. En cambio, los valores mas bajos
de PCV son para los comedores de USOs y graminivoros. En M1y M2 tanto Di-
nopithecus como Gorgopithecus muestran PCVs altos, como los duréfagos, mien-
tras que en el M3 se asemejan a los valores mostrados por los explotadores de
USOs.

Los LDAs (Figura 61) tienden a mostrar los mismos esquemas que los gréa-

ficos bivariados. En todos los dientes, los individuos estan divididos por el tipo de
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dieta en el PC1: los durdfagos por un lado (correlacionados con valores altos de
PCV) y el grupo formado por los comedores de USOs y graminivoros por el otro
(correlacionados con valores altos de DNE y RFI); los omnivoros ocupan una po-
sicion central entre ambos grupos. Sin embargo, la posicion de los fosiles cambia
ligeramente dependiendo del tipo de diente, tal vez por las limitaciones de la mues-
tra (D. ingens esta representado en la denticion superior, mientras que G. major es
la Unica especie con M1 inferior bien conservada). En el M1 superior, los indivi-
duos de D. ingens estan superpuestos a los duréfagos y comedores de USO. No
obstante, este diente esta representado por pocos individuos, por lo que es dificil
poder hacer inferencias robustas al respecto. En el M2 superior, la mayoria de D.
ingens se posicionan de manera dispersa en una zona central entre los duréfagos,
omnivoros y comedores de USO. Los resultados de la clasificacion correcta (Ta-
bla 25) clasifican a D. ingens principalmente como omnivoro, a excepcion de dos
individuos que estan clasificados como duréfagos y comedor de USOs (68,9% de
los casos clasificados correctamente). En el M3 superior, la disposicion de D. in-
gens es ligeramente diferente a los dientes anteriores. Se posicionaron y clasifican
como comedores de USO, graminivoros y, en menor medida, omnivoros (84,2%
de los casos clasificados correctamente). En el M1 inferior Gnicamente esta repre-
sentado por tres individuos de G. major. Estos individuos se localizan en los valo-
res positivos de ambos ejes y se clasificaron principalmente como graminivoros, y
en menor medida como durofagos (76,4% de los casos clasificados correctamente),
aunque, del mismo modo que ocurre con el M1 superior, hay pocos individuos
representados en esta categoria y las inferencias son limitadas. EI M2 inferior estan
representadas ambas especies. D. ingens se posiciona y clasifica como durofago,
y en menor medida como omnivoro. Por otro lado, G. major se posiciona princi-
palmente cerca de los omnivoros y comedores de USOs y se clasifica como omni-
voro, y en menor medida como durofago y graminivoro (63,1% de los casos clasi-
ficados correctamente). En el M3 inferior, D. ingens se clasifica como comedor de
USO, y en menor medida como graminivoro; mientras que G. major se clasifica
como comedor de USO, y en menor medida como duréfago (67,6% de los casos

clasificados correctamente).
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Tabla 25. Resultados de clasificacién correcta, basados en el Andlisis Discriminante
Lineal (LDA) después de la validacion cruzada. a= Casos clasificados correctamente.

Resultados

Superior Inferior
M1 M1
Dur Om Uso Gr n Dur Om Uso Gr n
Durofago Dur 10 0 1 1 12 Durdfago Dur 22 5 1 0 28
Omnivoro Om 0 3 1 1 5 Omnivoro Om 1 4 2 0 7
uso Uso 2 0 8 111 wuUsO Uso 1 3 14 0 18
Graminivoro Gr 0 0 0 1 1 Graminivoro Gr 0 0 0 2 2
D. ingens Di 2 0 2 0 G. major Gm 1 0 0 2 3
a. 75,9% a. 76,4%
M2 M2
Dur Om Uso Gr n Dur Om Uso Gr n
Durofago Dur 27 4 0 0 31 Duréfago Dur 44 4 6 0 58
Omnivoro Om 1 3 1 2 7 Omnivoro Om 1 2 0 1 5
uso Uso 1 7 18 7 33 USO Uso 5 9 20 7 43
Graminivoro Gr 0O 0 0 3 3 Graminivoro Gr 0 0 1 7 8
D. ingens Di 1 8 1 0 10 D.ingens Di 3 1 0 O 4
a. 68,9% G. major Gm 1 2 o 1 4
a. 63,1%
M3 M3
Dur Om Uso Gr n Dur Om Uso Gr n
Durofago Dur 54 0 1 0 55 Duréfago Dur 63 5 2 2 75
Omnivoro Om 0 3 1 1 5 Omnivoro Om 1 1 0 0 2
uso Uso 0 6 26 7 39 USO Uso 1 3 14 7 41
Graminivoro Gr 0 1 1 13 15 Graminivoro Gr 0 0 0 6 7
D. ingens Di 0 3 6 5 14 D.ingens Di 0 0 7 1 8
a. 84,2% G. major Gm 1 0 5 0 6
a. 67,6%
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3. Caracterizacion de la topografia
dental en generos Papio, Parapapio,
Procercocebus, Cercopithecoides y
Theropithecus

Los estadisticos descriptivos para cada especie y dieta se pueden encontrar
en la Tabla 26 y Figura 62 (anexos). El analisis multivariante en la Tabla 27 y
las pruebas post hoc en la Tabla 28 (anexos). La Figura 63 y Tabla 30 muestran
los Anélisis Discriminantes Lineales para cada diente, y los resultados de asigna-

cion correcta derivados de los LDA se encuentran en la Tabla 29 (anexos).

El analisis multivariante arroja diferencias significativas entre los taxones y
las dietas (p-valor= <0,05) en todas las variables topograficas y en ambos dientes
(Tabla 27). Atendiendo a las pruebas post hoc del analisis multivariante (Tabla
28, anexos) del M2 superior, en el DNE todas las especies fosiles del género Papio
muestran diferencias significativas con los folivoros y durofagos. En el género Pa-

rapapio no hay tanta homogeneidad: Parapapio broomi muestra diferencias con
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los durdfagos y graminivoros, Pp. jonesi con los comedores de USOs y gramini-
voros y Pp. whitei con folivoros y dur6fagos. Por otro lado, Pro. antiquus y Cer-
copithecoides muestran diferencias significativas con los graminivoros. En el RFI,
todas las especies muestran diferencias significativas con los duréfagos, y P. an-
gusticeps también con los explotadores de USOs. En el género Parapapio, Pp.
broomi y Pp. jonesi muestran diferencias con los folivoros y graminivoros; mien-
tras que Pp. sp y Pp. whitei lo hacen con los duréfagos. Procercocebus antiquus
arroja diferencias con los folivoros y graminivoros. Por Gltimo, los individuos cla-
sificados como Cer. williamsi no muestra diferencias con ninguna dieta, excepto
Cercopithecoides cf. williamsi, que lo hace con todas las dietas, salvo los durofa-
gos. En el OPCR, todas las especies del género Papio muestran diferencias con los
folivoros. En el genero Parapapio, Pp. broomi presenta diferencias con los folivo-
ros, comedores de USO y graminivoros y Pp. sp. con explotadores de USO y gra-
minivoros. El resto de los géneros y especies no muestran diferencias significati-
vas. En el PCV, P. angusticeps presenta diferencias con los duréfagos, mientras
que P. izodi y P. robinsoni lo hacen con los graminivoros. En el género Parapapio,
Pp. broomi muestra diferencias con los folivoros, explotadores de USOs y grami-
nivoros, Pp. jonesi también lo hace con estas dos Ultimas dietas. Pro. antiquus y
Cer. williamsi muestran diferencias con los graminivoros. EI M2 inferior arroja
menos diferencias significativas que en el diente superior. En el DNE hay diferen-
cias significativas de Pp. jonesi, T. o darti y Cer. williamsi con los folivoros y
duréfagos. En el RFI presentan diferencias significativas Pp. angusticeps, Pp. jo-
nesi, T. 0. darti y Cer. williamsi con los dur6fagos. En el OPCR, tanto P. izodi, Pp.
jonesi, T. o. darti como Cer. williamsi muestran diferencias con los folivoros, ex-
cepto Pp. jonesi y T. o. darti que también lo hacen con los duréfagos. En el PCV,
P. angusticeps, Pp. jonesi y T. o. darti presentan diferencias con los durdfagos,

mientras que P. izodi lo hace con los graminivoros.

Se realizaron dos Analisis Discriminantes Lineales (LDA) con las cuatro
variables topogréaficas (DNE, RFI, OPCR y PCV) en el M2 superior e inferior (Ta-
bla 30 | Figura 63). Los LDAs, que incluyen los primates cercopitecinos africanos

actuales —representados por cinco grupos alimentarios— y las especies extintas,
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arrojaron cuatro funciones discriminantes que representaron el 100% de la va-
rianza total. La probabilidad de clasificacion correcta de toda la muestra (Tabla

29, anexos) fue de 43,1% para el M2 superior y un 40,7% para el M2 inferior.

Las dos primeras funciones (F1-F2) explicaron el 85,07% de la varianza
total en el M2 superior y el 89,05% en el M2 inferior (Tabla 30). EI F1 (48,2% en
el M2 superior; 46,8% en el M2 inferior) esta correlacionado positivamente con el
RFIy negativamente con el DNE y OPCR (Figura 63). Este eje divide a los foli-
voros (género Colobus) de los comedores de USO (genero Papio). En los valores
positivos se localizan los folivoros, puesto que suelen tener unos RFI mas altos
debido a la elevacion de sus cuspides. EI F2 (37,5% en el M2 superior; 42,7% en
el M2 inferior) esta correlacionado positivamente con el DNE y RFI y negativa-
mente con el PCV. Este eje divide a los duréfagos en los valores negativos (man-
gabeys) de los comedores de USO, graminivoros y folivoros, los cuales tienen, en
general, una topografia caracterizada por cuspides altas. La posicion de los taxones
fosiles varia segun el diente. En el M2 superior, todos los taxones fésiles del género
Papio se superponen con los graminivoros —sobre todo P. angusticeps—, omnivo-
ros —mayoritariamente P. izodi— y folivoros —principalmente P. robinsoni—. Por
otro lado, el género Parapapio tiende a superponerse con los duréfagos —sobre
todo Pp. broomi y Pp. jonesi—, mientras que Pp. whitei se encuentra disperso entre
comedores de USO y folivoros. El género Cercopithecoides (incluidos Cer. cf. wi-
[liamsi) y Pro. antiquus se encuentra dentro de la variabilidad de los duréfagos.
En el M2 inferior, el género Papio se encuentra localizado con los comedores de
USO y omnivoros (P. angusticeps), P. robinsoni se posiciona entre los omnivoros,
comedores de USO y durdfagos, mientras que P. izodi esta muy disperso. El género
Parapapio se encuentra principalmente situado con los comedores de USO (Pp.
jonesi), mientras que Pp. broomi esta mas disperso, con algunos individuos situa-
dos con los comedores de USO y otros con los duréfagos. Ambas especies del
género Theropithecus se encuentran situadas en una posicion cercana a los come-
dores de USO y graminivoros. Cer. williamsi, a diferencia del M2 superior, se

encuentra muy disperso, con individuos situados en cada tipo de dieta. Por dltimo,
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Pro. antiquus se superpone con los duréfagos, comedores de USOs, omnivoros y

folivoros.

Tabla 26. Andlisis descriptivos resumidos (media y desviacion estandar, SD) de las va-
riables topogréaficas para todos los taxones, dietas y dientes analizados.

DNE RFI OPCR PCV

Superior n Media SD Media SD Media SD Media SD

Durdéfago 77 184,440 31,737 1,480 0,089 84,437 12,228 0,673 0,025
USOs 54 274,190 55,761 1,602 0,120 105,787 15,933 0,625 0,022
Graminivoro 13 354,343 67,666 1,899 0,089 112,212 22,740 0,575 0,012
Omnivoro 6 233,848 71,068 1,694 0,187 83,396 14,109 0,635 0,039
Folivoro 55 191,855 25,878 1,722 0,103 67,139 10,622 0,644 0,019
P.angusticeps 4 353,553 50,850 1,867 0,127 101,344 18,907 0,602 0,037
P. izodi 9 273,030 34,302 1,660 0,081 92,833 18,156 0,648 0,030
P. robinsoni 11 274,653 67,582 1,688 0,117 94,227 17,543 0,651 0,042
Pp. broomi 13 235,876 79,996 1584 0,177 85,856 16,186 0,671 0,040
Pp. jonesi 4 187,981 35,880 1,481 0,098 84,188 5,622 0,671 0,034
Pp. sp 4 264,892 81,946 1,731 0,165 77,500 15,075 0,637 0,033
Pp. whitei 4 279,003 78,336 1,699 0,109 93,156 17,426 0,624 0,044
Pro.antiquus 3 202,370 37,548 1,496 0,058 86,792 21,638 0,659 0,031
Cer. williamsi 3 186,582 44,118 1,510 0,105 76,625 12,974 0,673 0,011
Cer. cf. will. 2 183,877 28,487 1,410 0,043 88,125 26,870 0,698 0,015

DNE RFI OPCR PCV

Inferior n Media SD Media SD Media SD Media SD

Durofago 62 185,518 31,821 1,530 0,126 82,204 11,423 0,671 0,029
USOs 41 244,201 50,782 1,702 0,120 91,074 12,362 0,619 0,027
Graminivoro 8 326,424 59,350 2,030 0,112 103,922 11,514 0,566 0,018
Omnivoro 4 235,062 55451 1,697 0,056 92,563 18,873 0,628 0,016
Folivoro 46 187,596 27,638 1,765 0,122 69,902 9,950 0,640 0,020
P.angusticeps 2 275,288 17,845 1,868 0,052 87,063 7,690 0,597 0,009
P. izodi 4 229,541 77,594 1,625 0,145 95,625 12,512 0,658 0,042
P. robinsoni 4 224,119 35,651 1,652 0,046 84,719 13,336 0,634 0,009
Pp. broomi 4 231,373 48,393 1,684 0,246 90,094 2,251 0,634 0,036
Pp. jonesi 12 264,215 68,061 1,707 0,140 99,281 14,227 0,631 0,033
Pro.antiquus 4 239,435 56,155 1,643 0,097 91,188 9,698 0,642 0,019
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T. 0. darti
T. 0. oswaldi

Cer. williamsi

Resultados

4 345892 68,533 1,872 0,206 105,563
2 251,209 63,871 1,676 0,221 95,188
7 246,837 50,195 1,787 0,223 89,500

5,576
4,685
15,197

0,574
0,611
0,632

0,019
0,045
0,045

Tabla 27. Resultados de MANOVA testeando las diferencias en el sexo y la dieta en el
M2 superior e inferior. Los nimeros en negrita corresponden a valores <0,05.

Superior
DNE RFI OPCR PCV
Efectos F p F p F p F p
Modelo 10,433 0,000 11,201 0,000 10,542 0,000 8,949 0,000
Dieta 12,504 0,000 18,538 0,000 7,591 0,000 11,706 0,000
Sexo 3,951 0,021 4,482 0,012 3,536 0,031 5,479 0,005
Dietax Sexo 1,332 0,174 0,900 0,574 3,109 0,000 1,808 0,028
Inferior
DNE RFI OPCR PCV
Efectos F p F p F p F p
Modelo 5,835 0,000 7,163 0,000 6,340 0,000 6,968 0,000
Dieta 7,310 0,000 11,280 0,000 6,238 0,000 11,912 0,000
Sexo 1,016 0,364 0,336 0,715 2,775 0,065 0,233 0,792
Dietax Sexo 0,658 0,777 1,523 0,127 0,777 0,663 1,398 0,177

Tabla 30. Correlacion inter-grupos entre los dos primeros factores (F1-F2) de los resul-

tados topograficos para los taxones trabajados.

M2 superior M2 inferior

F1 F2 F1 F2
Eigenvalues 1,905 1,480 1,153 1,053
% variance 48,2 37,5 46,8 42,7

Inter-group correlation

DNE -0,134 0,871 -0,651 0,484
RFI 0,599 0,680 0,009 0,888
OPCR -0,500 0,593 -0,789 0,152
PCV -0,110 -0,745 0,332  -0,808
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Figura 63. Graficos de dispersion de los dos primeros factores (F1-F2) que representan
el 85,7% (M2 superior) y el 89,05% (M2 inferior) de la varianza total. Las envolturas
convexas (convex hull) representan cada grupo de dieta.
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1. La topografia dental como método para estudiar la morfolo-

gia oclusal

1.1 Seiales entre variables

Es complicado seleccionar la variable mas adecuada para cuantificar un as-
pecto en concreto de la morfologia dental, por ello es interesante utilizar varios
parametros para cuantificar la morfologia propia del diente. La diversidad morfo-
I6gica que encontramos en primates responde a la gran variabilidad ecolégica del
grupo, por lo que es importante tener en cuenta el tipo de morfologia dental que
estamos comparando en cada estudio. Por ejemplo, los frugivoros -especialmente
los durofagos-, tienen coronas bastante simples, caracterizadas topograficamente
con valores bajos de DNE y RFI, con facetas (patches) pequefios y PCV alto. Esta
morfologia es apropiada para procesar la pulpa de fruta y, sobre todo, para triturar
semillas y otros frutos con exocarpo duro (cf. 2.2 Anatomia funcional). Al con-
trario, los folivoros y comedores de USOs se encuentran en el extremo opuesto del
espectro, con valores de DNE y RFI altos, pero con un PCV bajo, lo que indica
una eficiencia de corte de los alimentos tenaces y en general de todos los alimentos
altos en fibra.

La integracion de todas las variables es lo que proporciona una imagen mas
clara de la sefial topografica de cada especie. El uso de una Unica variable podria
sesgar los datos, puesto que algunos tipos de dieta suelen converger en sus propie-
dades fisicas, pudiendo llegar a superponerse los resultados de una variable en
concreto. Por ello, es interesante conocer las ventajas y limitaciones de cada una
de ellas y comprender la informacion que obtenemos en conjunto.

DNE: En este trabajo, el DNE ha sido una de las principales variables que
han aportado los resultados mas discriminantes. A partir de otros estudios publica-
dos en primates, el DNE ha demostrado ser util para diferenciar los molares de
especies folivoras de frugivoras de platirrinos (Winchester et al., 2014), pero poco

preciso en hominoideos (Berthaume y Schroer, 2017).
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Aunque uno de los rasgos que caracteriza a la tribu Papionini es la presencia
de dientes bilofodontos de coronas altas —en comparacion con otros clados de pri-
mates— la altura y curvatura de las cuspides parece ser lo suficientemente variable
como para que el DNE sea sensible a ligeros cambios. Cabe tener en cuenta que,
puesto que es una variable sensible a la altura de las estructuras, el trabajo con
dientes desgastados puede afectar a la efectividad de los resultados. Es por ello por
lo que es importante no mezclar dientes con desgastes muy diferentes, puesto que

los resultados pueden perder nitidez.

La variabilidad de la superficie dental incluye tanto la convexidad como la
concavidad y, como resultado, el DNE aumenta con ambos tipos de cambio de
forma. EI DNE, calculado en esta tesis mediante el programa MorphoTester, no
discrimina entre convexidad y concavidad, a diferencia de otros programas que
proporcionan valores negativos para la concavidad y valores positivos para la con-
vexidad (p. ej. Guy et al., 2013, 2015).

RFI: La capacidad de distinguir entre el relieve inducido por cuspides altas,
el relieve inducido por cuencas profundas o el relieve de una superficie dental
compleja (con diversas de estructuras) es especialmente importante, dado que la
funcionalidad esperada para un diente con superficies dentales altas, profundas o
complejas son muy diferentes. Por ejemplo, en platirrinos los dientes con alto re-
lieve y cuencas poco profundas se encuentran principalmente en especies folivo-
ras, los dientes con alto relieve y cuencas profundas se encuentran principalmente
en especies insectivoras que perforan la cuticula dura, mientras que los dientes
complejos son comunes en especies que muelen o trituran alimentos con exocarpo
duro (Rosenberger, 1992; Thiery et al., 2019). EIl principal problema del RFI es
que proporciona los mismos promedios para superficies con relieves opuestos. Por
ejemplo, un diente con una sola cuspide alta y otro con un valle profundo podrian,
tedricamente, tener la misma variacion de altura y, por lo tanto, la misma ratio de
altura entre el area 3D y 2D, puesto que ambas estructuras muestran la misma va-
riacion respecto al plano (Thiery et al., 2019). La variacion de la altura tambien

parece ser independiente del nimero de estructuras, por lo que un diente con una
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Unica cuspide alta y otro diente con varias estructuras pequefias (cuspides, pliegues
0 grietas) podrian tener los mismos valores de RFI (Bailey et al., 2011; Guy et al.,
2015). Para evitar la superposicion de los valores RFI es conveniente no comparar
clados que posean estructuras dentales muy diferentes. En esta tesis se han com-
parado estructuras dentales con una misma base morfoldgica —dientes bilofodontos
y dentro de una misma tribu— por lo que la disposicion o el nimero de estructuras

no varia.

OPCR: Se ha aplicado en diversos estudios con primates y, generalmente,
parece ser la variable que ofrece menos informacion, debido a que muestra grandes
niveles de superposicion entre especies con dietas muy diferentes (p. ej. Guy et al.,
2013; Winchester et al., 2014; Glowacka et al., 2016; Berthaume et al., 2018;
Pampush et al., 2018), probablemente porque hay una menor variabilidad de la
complejidad en primates que en otros mamiferos (Winchester et al., 2014; Bert-
haume et al., 2018), especialmente en hominoideos (Ungar y M'Kirera, 2003; Glo-

wacka et al., 2016), pero no en platirrinos (Ungar et al., 2018).

El OPCR se basa en el supuesto de que todos los limites entre parches indi-
viduales sirven como "sitios de rotura” (Evans et al., 2007). Cuantas mas facetas
muestre un diente, mas compleja se considera la corona. El problema radica en la
interpretacion de la supuesta complejidad y como esta variable puede ayudar a

inferir dieta o, al menos, propiedades mecénicas de los alimentos consumidos.

Diversos estudios destacan que el OPCR informa sobre la tenacidad de la
dieta, es decir, sobre la facilidad de una pieza dental para cortar y procesar alimen-
tos fibrosos (Evans et al., 2007; Boyer, 2008; Boyer et al., 2010; Bunn et al., 2011,
Pampush et al., 2018). Sin embargo, otros autores dudan de esta afirmacion y des-
tacan su caracter ambiguo (Thiery et al., 2017), considerandose Unicamente util y
confiable cuando se aplica a morfologia muy dispares (Pineda-Munoz et al., 2017).
Los resultados de esta tesis corroboran la hipotesis sobre la capacidad de esta va-
riable para informar sobre la tenacidad de la dieta, puesto que, en general, el OPCR
es mas alto en aquellas especies con dietas altas en fibra (Papio y Theropithecus)

y mas bajo en los durofagos.
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PCV: EI PCV es una variable de reciente incorporacion en los estudios de
topografia dental y que alin no cuenta con un corpus de aplicaciones en grandes
series dentales. Los trabajos que han aplicado esta variable han encontrado fuertes
correlaciones entre el PCV y la dieta en primates platirrinos y prosimios (Bert-
haume et al., 2019) y en homininos (Berthaume et al., 2018). También ha sido
especialmente Util para investigar los efectos del desgaste en morfologia dental,
pudiendo llegar a predecir qué facetas de desgaste se generan primero (Berthaume
etal., 2019).

Tras la aplicacion de esta variable en una gran serie dental de cercopiteci-
nos, esta tesis puede confirmar que el PCV ha sido una de las variables mas discri-
minantes de este trabajo, siendo capaz de separar a los grupos en base a la dureza
de los alimentos consumidos, principalmente duréfagos del grupo de comedores

de recursos fibrosos.

Puesto que esta variable es especialmente sensible a la incidencia de luz en
una superficie —en este caso en cuspides—, del mismo modo que aquellas variables
que afectan a la altura de los dientes (DNE y RFI), es especialmente importante

controlar el estadio de desgaste de los dientes con los que se van a trabajar.

En definitiva, el DNE y el PCV son las variables que mejor discriminan a
los grupos segun su tendencia alimentaria, especialmente si la biomecanica aso-
ciada a la dieta es muy diferente del resto. EI RFI también seria un buen indicador,
ya que esta correlacionada con el DNE, sin embargo, el OPCR es una variable
compleja y que no siempre parece tener la resolucion suficiente para discriminar
entre categorias alimentarias en morfologias similares (Bunn et al., 2011; Pineda-
Munoz et al., 2017).

1.2 Limitaciones del método
(i) La prediccion por analogia es uno de los métodos méas usados para inferir la
dieta en especies fosiles. Se basa en la comparacion de un caracter morfologico de

un individuo fosil con el de las especies vivas relacionadas filogenéticamente. Esta
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es la base de gran parte de los trabajos de anatomia comparada, donde se sugiere
una dieta si la morfologia dental del taxdn fésil es lo suficientemente semejante a
la de la especie actual. Sin embargo, este método de comparacion, especialmente
cuando se valora cualitativamente, tiene limitaciones importantes: no existe un cri-
terio claro sobre cuén similares deben ser los dientes para justificar una inferencia
alimentaria, afiadiendo un fuerte componente subjetivo; también surgen problemas
cuando la forma de un diente fosil no se parece a ninguna especie viva y, por lo
tanto, no puede interpretarse en un contexto moderno. Este problema es especial-
mente patente en la tribu Papionini, puesto que es una tribu que parece mostrar

numerosas homologias (cf. 3 Sefial morfoldgica vs. sefial filogenética).

(ii) Existen diversos trabajos que remarcan la influencia de los alimentos mecani-
camente exigentes como causa principal de los procesos selectivos que rigen la
morfologia dental (cf. 3.2 Propiedades mecanicas de los alimentos). Sin embargo,
los alimentos que no requieren un procesamiento mecanico exigente (p. ej. fruta
de pulpa madura no &cida, resina u otros alimentos blandos) no ejercen una presion
selectiva en la forma del diente, ni suelen dejar trazas de desgaste, por lo que di-
versos tipos de alimentos son obviados en las inferencias alimentarias. Es por ello
por lo que las inferencias alimentarias producto de trabajos que aplican métodos
indirectos suelen ser, a menudo, escuetas e insatisfactorias, puesto que Unicamente
aquellos alimentos abrasivos (por si mismos o por agentes externos adheridos) o

duros seran los Unicos representados.

(iii) De manera similar, es posible que la forma del diente no siempre refleje por
completo la dieta de la especie en cuestidn, sino que puede tratarse de plesiomor-
fias (caracteres arcaicos) (Evans y Pineda-Munoz, 2018). El corto tiempo de di-
vergencia entre dos especies puede haber sido insuficiente para cambiar drastica-
mente la forma de los molares, por lo que puede haber un “retraso” entre los cam-
bios en las preferencias alimentarias y las adaptaciones morfologicas dentales pos-

teriores (Davis y Pineda-Munoz, 2016).

(iv) En relacion con las plesiomorfias, también cabe la posibilidad de estar delante

de un proceso de homoplasia, como ocurre con la tribu Papionini y que, a menudo,
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es una posibilidad que no se suele contemplar. Como se ha comentado anterior-
mente (cf. 1.4.1 Homoplasias en la tribu Papionini), la ingesta de alimentos bio-
mecanicamente resistentes suele ejercer una presion para desarrollar caracteres
anatomicos analogos —especialmente en la region craneofacial— entre especies que
no tienen por qué estar relacionadas filogenéticamente. Contemplar este proceso
puede ser altamente necesario si se quiere utilizar un caracter en cuestion para ha-
cer inferencias filogenéticas. Este problema ha sido discutido en el apartado 3. Se-

Aial morfoldgica vs. sefial filogenética.

(v) El protocolo de procesamiento de datos 3D adaptado para este estudio es largo
e incluye muchos pasos que pueden aumentar el riesgo de sumar errores durante
el proceso (cf. 2.2 Procesamiento de las muestras dentales para el analisis topo-
gréafico). De manera general, todos los protocolos publicados son igualmente lar-
gos, complejos y variados (p. ej. Winchester, 2016; Thiery et al., 2017; Berthaume
et al., 2019b), por lo que es necesario establecer protocolos méas simples y homo-
géneos que faciliten la aplicacion de un mismo protocolo para posibilitar la com-
paracion directa de resultados. Ademas, el procesamiento de una malla requiere la
toma de decisiones con respecto a multiples parametros que tendran efectos direc-
tos en los resultados topograficos: suavizado de la superficie, reduccién del nu-
mero de tridngulos o métodos de corte de la malla. Es por ello por lo que cada
protocolo topogréafico deberia estar adaptado en base a las caracteristicas propias
de los molares que se pretenden analizar (Winchester, 2016). Por ejemplo, el grado
de reduccion de ruido del protocolo topografico dental aplicado en los Papionini
puede no ser optimo para los platirrinos del género Pithecia, que se caracteriza por
la presencia de crenulaciones en el esmalte. Si se aplica un suavizado alto, la su-
perficie se puede simplificar tanto que acabe por eliminar aquellas caracteristicas

importantes.

(vi) La falta de datos climéaticos y ambientales de las regiones de procedencia de
los individuos vivos exacerba el problema de las especies usadas como modelo
(Teaford, 2007). Muchos primates, especialmente los cercopitecinos, son oportu-

nistas y cambian su dieta estacional y/o regionalmente (p. ej. Chapman y
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Chapman, 1990, 1999; Gautier-Hion et al., 1993; Davies et al., 1999). Como re-
sultado, la combinacion de individuos de una misma especie procedentes de dife-
rentes regiones —incluso si éstas son cercanas— podria producir una sefial sesgada.
Este problema se puede minimizar agrupando individuos de ecosistemas proximos.
En este trabajo, la Unica especie que tiene un gran rango de dispersion es Papio
anubis. Se ha valorado la localizacion exacta de cada individuo para caracterizar
el ecosistema del que proceden los individuos. Los individuos que procedian de
ecosistemas especialmente diferentes han sido obviados en los analisis, puesto que
el consumo de recursos diferentes puede influir en la nitidez de los resultados. Este
problema se ha podido evidenciar en el registro fosil. La evolucién de los cercopi-
tecinos de Sudéfrica parece estar fuertemente vinculada a los entornos regionales
(Elton, 2007). Algunos estudios sugieren dietas diferentes en una misma especie
gue se documenta en dos yacimientos sincronicos, incluso cercanos entre ellos.
Por ejemplo, el patron de microdesgaste dental de Pp. jonesi de Makapansgat su-
giere una dieta principalmente basada gramineas y/u hojas, mientras que en Ster-
kfontein seria mixta (El-Zaatari et al., 2005); o Cer. williamsi con un patrén de
dieta durofaga en Makapansgat y mas blanda en Sterkfontein (Teaford et al.,
2008).

1.3 Diferencias entre tipo de diente

Existen pocos trabajos que analicen la morfologia dental en todos los mo-
lares, dado que la mayoria se han centrado en el segundo molar inferior (p. ej.
Ungar y M’Kirera, 2003; Merceron et al., 2006; Boyer, 2008; Bunn et al., 2011;
Whinchester et al., 2014), y muy pocos lo han hecho utilizando diversos dientes
(p. ). Bunny Ungar, 2009). Bunn'y Ungar (2009) evidenciaron que la informacion
morfoldgica proporcionada por los dos molares —en su caso M1y Ma— en cercopi-
tecoideos era diferente y que, por lo tanto, no son directamente comparables. Los
resultados de los analisis topogréaficos del presente trabajo corroboran esta conclu-
sion. Este trabajo ha evidenciado que los resultados proporcionados para el M1 y

M2 a menudo arrojan diferencias a la hora de clasificar a los individuos en un
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grupo alimentario y, por lo tanto, se tendria que considerar el tipo de diente como
una variable importante cuando se realizan aproximaciones alimentarias a partir

de éstos.

En varios clados de mamiferos, el M3 es el molar mas variable en cuanto a
morfologia, tamafio y complejidad oclusal (p. ej. Scott et al., 2018). Trabajos sobre
el Modelo de cascada inhibitoria (Inhibitory cascade model, ICM) sugieren que
los molares —o cuspides— que se desarrollan més tarde (M2 respecto al M1y M3
respecto al M2) se ven afectados por mas factores que pueden influir en el desa-
rrollo que las estructuras que se forman en estadios mas tempranos, aumentando
su variabilidad morfologica (p. ej. Kavanagh et al., 2007; Asahara, 2013). Estos
estudios también se ven respaldados por los trabajos sobre la morfologia de la
union esmalte-dentina en primates, donde los M1 tienden a tener cuencas menos
profundas y apices de dentina més desarrollados (dentine-horn tips) que los M2 y
M3 (Olejniczak et al., 2007).

1.4 Diferencias entre dientes superiores e inferiores

A lo largo de esta tesis se ha podido comparar el comportamiento de las
variables topograficas en dientes superiores e inferiores, apreciandose diferencias
entre especies y grupos de dieta. Tal y como se aprecia en los LDA (Figuras 61),
la variabilidad intragrupal tiende a ser mayor. Esto es especialmente importante en
la distribuciédn de los individuos que consumen dietas altas en fibra (graminivoros
y comedores de USOs) donde se observa una gran variabilidad en su distribucion
para los molares inferiores. Esto puede deberse a que la muestra es menor en los
dientes inferiores, con algunas especies menos representadas en la muestra fosil.
Este problema es mas evidente en el género Parapapio, donde, desafortunada-
mente, Unicamente Pp. jonesi estd bien representado en los dientes inferiores, el
resto de las especies no lo esta o es muy escasa. Debido a ello, esta especie sugiere
una dieta duréfaga en los dientes superiores y una dieta basada en USOs u omni-

vora en los dientes inferiores. La falta de representacion del género Parapapio en
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los dientes inferiores imposibilita saber si existe una tendencia diferente en los

dientes inferiores o es nicamente Pp. jonesi en la especie que se aprecia.

El hecho de que los dientes superiores e inferiores arrojen resultados dife-
rentes o contradictorios puede ser debido a una funcionalidad diferente durante el
ciclo masticatorio. Aungue los estudios sobre la morfologia dental se han centrado
principalmente en dientes superiores —por cuestiones de volumen de la muestra o
estandarizacion de los protocolos— es especialmente interesante complementarlo
con dientes inferiores debido a la “hipotesis del mortero y la mano de mortero”
(mortar and pestle hypothesis). Esta hipotesis sugiere que la forma del molar infe-
rior actuaria como una mano de mortero, estabilizando el alimento, mientras que
el molar superior actuaria como un mortero, ayudando a descomponer el alimento
a través de la molienda, provocando el desarrollo de diferentes morfologias adap-
tadas a cada funcién (Luke y Lucas, 1983; Lucas y Lucas, 1983, 1984).

1.5 Evolucidn del desgaste dental

El comportamiento de las variables topogréaficas a lo largo de las etapas de
desgaste puede ser caracteristico de los recursos alimentarios que una especie ha
consumido. La presion que ejerce el consumo de un tipo de alimento, especial-

mente los biomecanicamente exigentes, caracterizara el tipo y tasa de desgaste.

Los resultados topograficos muestran que el DNE y el RFI decrecen en las
primeras etapas de desgaste en todas las dietas, debido a la pérdida drastica de
angularidad y altura de las cuspides, sin embargo, los omnivoros, comedores de
USOs y graminivoros muestran un aumento de DNE y RFI en las etapas de des-
gaste méas avanzadas, mientras que el resto de las dietas —las que estan representa-
das en estas etapas— decrecen. Los primates que tienen dietas altas en fibra y espe-
cialmente abrasivas, requieren que, a medida que se desgastan las cuspides, se ge-
neren nuevas crestas de corte para mantener la eficiencia masticatoria. La creacion

de una morfologia causada por el desgaste a modo de compensacion adaptativa se

179



Discusion

conoce como morfologia secundaria y responde a la “hipotesis de la escultura den-
tal” (cf. 2.4 Desgaste dental). El aumento de la angularidad (DNE) con el desgaste
ya habia sido observado en diversas especies folivoras (M’Kirera & Ungar, 2003;
Bunn et al., 2011; Winchester et al., 2014; Ungar, 2015; Glowacka et al., 2016;
Pampush et al., 2016, 2018). Este tipo de aumento no deberian observarse en pri-
mates durofagos, ya que el esmalte grueso aumenta su resistencia al desgaste. Al
contrario de lo que ocurre con los folivoros —que requieren crestas de corte perma-
nentemente afiladas— los duréfagos unicamente precisan de dientes que puedan
soportar cargas intensas. Sin embargo, los resultados de este trabajo sugieren —
especialmente en dientes inferiores— que los dur6fagos también tienden a aumentar
su angularidad con el desgaste. Esto puede ser debido a que el consumo de alimen-
tos duros con dientes muy desgastados y planos (etapas 2-4) provoca una rapida
excavacion de la dentina —mucho mas blanda que el esmalte— generando unos ho-
yos profundos con crestas de esmalte alrededor del depésito de dentina. Este tipo
de excavaciones en la dentina se observa en todas las especies, pero en duréfagos
estd especialmente exacerbada, creando uniones de esmalte-dentina que se afilan
continuamente (Figura 64). Estas foveas de dentina son interpretadas por Morpho-
Tester como variaciones de la altura —en este caso negativas— respecto al plano, lo
gue causa un aumento de las variables sensibles a la altura. Como se ha comentado
anteriormente (cf. 1.2 Limitaciones del método), la topografia dental no discrimina
entre variaciones concavas (positivas) y convexas (negativas), sino que calcula la

variacion de la altura respecto a un punto 0.

Por otro lado, la evolucion de la complejidad (OPCR) genera unas lineas de
tendencia inversamente proporcionales al DNE y RFI. La complejidad aumenta en
las tres primeras etapas de desgaste debido a que el desgaste desigual de las cuspi-
des crea numerosas facetas —interpretadas como bordes cortantes— diversamente
orientadas. El aumento en el nimero de facetas ha sido interpretado como una ma-
yor complejidad y una morfologia eficiente para el consumo de dietas fibrosas (cf.
1.1 Sefiales entre variables). Sin embargo, en las Gltimas etapas de desgaste, el

OPCR decrece, probablemente porque la reduccion drastica de las cuspides hasta
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su total desaparicion provoca la desaparicion de las facetas/parches y una homo-

geneizacion de la superficie oclusal.

Por dltimo, el PCV aumenta exponencialmente durante las cuatro primeras
etapas de desgaste (0-2) en todos los tipos de dieta. Esto se debe a que la reduccion
inicial de la altura de las cuspides provoca un redondeamiento de la superficie vy,
por lo tanto, un aumento de la superficie total de incidencia de luz. Sin embargo,
en las Gltimas etapas de desgaste (a partir del estadio 2) se reduce drasticamente.
El uso continuado de la pieza dental cuando las cuspides han desaparecido y la
corona esta plana provoca un desgaste convexo en la dentina, generando variacio-
nes de altura y reduciendo el nimero y el tamafio de las superficies que quedan

a@@tﬂ
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Figura 64. Diversas visiones de dientes de (a) Lophocebus albigena (individuo
PAP1740 RG37574) y (b) Papio anubis (individuo PAP3079_RG21729). Ambos dien-
tes estan clasificados en la etapa de desgaste 1b. El diente de L. albigena (a) muestra el

profundo desgaste de la dentina.
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2. Topografia vs. otros métodos de inferencia alimentaria

Existen dos tipos de enfoques a la hora de inferir dieta mediante piezas den-
tales: los métodos o proxies directos e indirectos. Los métodos de analisis directos
se basan en la presencia de sefiales directamente provocadas por los alimentos con-
sumidos (analisis de micro y macrodesgaste dental) y la biogeoquimica del esmalte
(especialmente sus proporciones de is6topos estables); mientras que los analisis
indirectos incluyen los analisis de la morfologia de una estructura (topografia den-

tal o coeficiente de cizallamiento).

Los diferentes proxies alimentarios informan de la dieta a escalas de tiempo
gue pueden ser muy diferentes (Davis y Pineda-Munoz, 2016). Este hecho es es-
pecialmente importante cuando intentamos reconstruir la dieta de especies fésiles,
ya que puede complicar la comprension ecoldgica (p. ej. Schubert et al., 2006;
Shrestha y Wegge, 2006). Por ello, diversos articulos proponen el uso de técnicas
multiproxy (p. ej. Gonzalez-Guarda et al., 2018), aunque también deben valorarse

otros motivos como el tratamiento diferencial de los datos entre trabajos.

Los estudios que han comparado los limites temporales que abarcan diver-
sas técnicas de inferencia alimentaria (Figura 65) han demostrado que hay méto-
dos que pueden informar de una dieta consumida minutos y horas antes de la
muerte del individuo (contenido estomacal u observacion ecoldgica directa), se-
manas (macro y microdesgaste) o aportar informacion que puede abarcar millones
de afios (morfologia dental) (Fortelius y Solounias, 2000; Davis y Pineda-Munoz,
2016).

Entre los métodos mas usados en paleoantropologia se encuentran el macro
y microdesgaste, la proporcién de iso6topos estables y la morfologia dental. Sin
embargo, a pesar de que se aplican recurrentemente, tienen algunas limitaciones

que deben ser contempladas.

2.1 Microdesgaste dental
El microdesgaste dental (microestriacion y microtextura) ha demostrado ser

capaz de diferenciar entre categorias alimentarias amplias cuando responden al
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consumo de alimentos con diferentes caracteristicas fisicas (p. ej. Ungar y Teaford,
1996; Teaford et al., 1996; Daegling y Grine, 1999; Pérez-Pérez et al., 1999; Mar-
tinez et al., 2020). Este método tiene el potencial de diferenciar las variaciones
alimentarias a corto plazo, lo que permite la deteccion de cambios estacionales (p.
ej. Teaford y Glander, 1996). Sin embargo, esto también es una limitacion, puesto
que implica que los patrones de estrias o textura que dejan los alimentos ingeridos
antes de la muerte podrian tener un efecto desproporcionado en los patrones de
desgaste, fendmeno conocido como la “efecto de la Gltima cena” (del inglés, the
last supper effect) en los patrones de desgaste oclusal (Grine, 1986). Ademas, si
las estrias mas finas se han asociado a alimentos méas blandos (a menudo plantas
Ca) y las estrias mas marcadas con alimentos mas duros (a menudo plantas C.), la
distincion entre plantas Cs y C4 basada en el microdesgaste no es sencilla 'y puede

conducir a interpretaciones ambiguas (Sponheimer y Lee-Thorp, 2003).

Los trabajos que infieren dieta a partir del microdesgaste, se basan en la
comparacion con especies actuales cuya dieta se conoce, para probar hipétesis de
paleodieta en organismos fosiles. A menos que se apliquen analisis experimentales
in vivo, los estudios de microdesgaste deben basarse en especimenes procedentes
de colecciones de museos e informacion alimentaria generalizada para la especie,
que en si misma puede ser escasa 0 muy variada, en lugar de informacién especi-
fica sobre los alimentos consumidos por un individuo en particular (Kay y Covert,
1984).

2.2 Isétopos estables

Uno de los grandes problemas que tiene la inferencia de la dieta en base a
isdtopos es que la resolucion del método esta supeditada a factores como la region
de toma de la muestra (Codron et al., 2012) o el tamafio corporal del individuo. La
masa del individuo analizado puede causar grandes diferencias en las tasas de in-
corporacion isotépica, debido a las diferentes escalas metabdlicas (Thomas y
Crowther, 2015). Los organismos mas grandes tienden a cambiar mas mas lenta-

mente su composicion isotopica que los organismos méas pequefios. Por ejemplo,
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un elefante de casi 3.500 kg (Loxodonta africana) tardaria unos 2,7 afios en reflejar
completamente un cambio alimentario en su composicion isotopica, mientras que
un ratén de 38 gr (Lemniscomys striatus) lo haria en unos tres meses (Thomas y
Crowther, 2015). Esto se refleja en los resultados en dietas mas restringidas para
las especies grandes que las pequefias, que acaban mostrando una mayor variacién

intraespecifica (Davis y Pineda-Munoz, 2016).

La ambiguiedad de las categorias isotopicas es otro de los problemas comun-
mente descrito. En especial, la categoria de dieta Cs es tan amplia que incluye todas
las partes comestibles de los arboles (hojas, fruta, nueces, semillas y cormos), ar-
bustos, tubérculos de sabana y pastos de ambientes templados (Lee-Thorp et al.,
1989). Los tubérculos, uno de los principales recursos en las dietas de los cercopi-
tecinos de ambientes abiertos, se clasifican como Csz y Cs (Yeakel et al., 2007),
produciendo sefiales isotdpicas variables que terminan complicando la interpreta-

cion paleoecologica.

2.3 Morfologia dental

Los trabajos previos sobre morfologia dental (p. ej. Benefit y McCrossin,
1990; Benefit, 1999, 2000) se han basado principalmente en el Cociente de Corte
o la valoracion cualitativa de la superficie oclusal. Ambos trabajos arrojan resulta-
dos ambiguos y tienden a clasificar a los individuos en categorias alimentarias que
incluyen dietas muy diferentes. Es comtn encontrar clasificaciones de “folivoro y
frugivoro” para varios de los taxones trabajado en esta tesis. Sin embargo, esta
afirmacion proporciona poca informacion, debido a que las estructuras dentales

necesarias para procesar una dieta folivora o frugivora son radicalmente diferentes.

Otro problema es la definicidn de frugivoria de la que cada autor hace uso:
dieta unicamente formada por frutos (duros o no) o dieta que incluye, también, el
consumo de diversas semillas y granos. Tal y como se ha descrito anteriormente
(cf. 3.1 Fallback foods; 3.2 Propiedades mecanicas de los alimentos), la biome-

canica y la anatomia asociada al consumo de semillas y otros alimentos duros son
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especificas, por lo que es necesario una definicién mas detallada de la dieta de las

especies, especialmente para poder realizar inferencias mas robustas.

Por este motivo es interesante el enfoque que proporcionan los métodos
multiescala (a corto y largo plazo), favoreciendo los estudios multi proxy (p. €j.
Gonzalez-Guarda et al., 2018). La realizacion de trabajos con escalas cruzadas
puede proporcionar una aproximacion paleoecologica mas completa, infiriendo la
dieta en momentos especificos y durante diferentes periodos de tiempo y equili-
brando las debilidades metodoldgicas de algunos métodos que individualmente
proporcionan datos ambiguos.

Speciation Adaptation  Habitat tracking Phenotypic plasticity = Behavior
Evolutionary time Ecological time

Proxy extent

[ Temporal grain
Feeding observations | T |
Feeding site analysis €| Il .
1 Ml Fistulation
«I B Stomach contents
«L B Fecal contents
[ whole blood isotopes
] vuscle isotopes
| T | Hair/baleen/feather isotopes
L ] Bone collagen isotopes
< W Tooth enamel isotopes
< W Microwear
< ] Mesowear
E__ 1 Hypsodonty
Dental/jaw morphology
1 ] 1 1 I I 1 I 1 ]
Se 5 £ § £33 8 3 E 5
ES e £ > 2% T — 8
X 5 s ?
E —

Time span over which proxy averages diet (years)

Figura 65. Escalas temporales que abarcan los diferentes proxies que registran la dieta.
La resolucion éptima de un método viene indicada por la franja oscurecida (temporal
grain). La extension del proxy es el intervalo de tiempo durante el cual se puede utilizar
el método (proxy extent). Los proxies marcados por un extremo puntiagudo tienen ran-
gos que se extienden mas alla de los limites del gréafico.

Modificado de David y Pineda-Munoz (2016).
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3. Sefial morfoldgica vs. sefial filogenética

La reciente aplicacion de la biologia molecular en el estudio de primates
actuales ha cuestionado muchas de las relaciones filogenéticas clasicamente esta-
blecidas en base a los anélisis morfolégicos (cf. 1.4.1 Homoplasias en la tribu
Papionini). Esta aparente dicotomia entre morfologia y genética se agrava cuando
se quieren aplicar analisis morfologicos en especies extintas, de las cuales Unica-
mente conservamos sus estructuras anatomicas.

Los resultados de la prueba de Mantle derivados del analisis topografico no
mostraron correlacion entre las distancias genéticas y las topograficas, lo que con-
firma la idea de que los procesos de convergencia evolutiva podrian haber afectado
al grupo. Estos resultados sugieren que existe una correlacién entre la morfologia
y la dieta, que indicaria que la dieta tendria una alta presién selectiva sobre la mor-
fologia dental. En los cercopitecinos, y particularmente en Papionini, las homo-
plasias son comunes y sugieren que los caracteres craneodentales pueden no ser
indicadores filogenéticos fiables (Lockwood y Fleagle, 1999; Lycett y Collard,
2005; Collard y Wood, 2001).

La hipotesis de la homologia defiende que las regiones esqueléticas (p. ej.
la region craneofacial), que responden a factores no genéticos, como el estrés bio-
mecanico, estan sujetas a una fuerte plasticidad fenotipica y tienden a desarrollar
homoplasias (Collard y O'Higgins, 2001; Lycett y Collard, 2005; Collard y Wood,
2001). En el créneo, los principales estresantes biomecanicos proceden del aparato
masticatorio, que incluye las tensiones 0seas sufridas durante la masticacion, las
fuerzas de los muasculos temporales, maseteros y pterigoideos y el estrés de la ar-
ticulacion temporomandibular (Bouvier, 1986; Vinyard et al., 2003). En concreto,
la alimentacion durdfaga entre especies filogenéticamente distantes esta relacio-
nada con el desarrollo de ciertos rasgos funcionales homologos, como mandibulas
robustas, musculos masticadores desarrollados y molares planos y densamente es-
maltados (Dominy et al., 2008). En consecuencia, la morfologia craneofacial y
dental deberian ser usados de manera cautelosa si se quieren realizar estudios filo-

genéticos.

186



Discusion

4. La importancia de los alimentos alternativos como presion se-

lectiva sobre la morfologia de los molares

Los debates sobre la relacion entre la proporcion de un tipo de alimento y
su influencia selectiva en el disefio molar se remontan a varias décadas y han sido

descritos anteriormente (cf. 2.2 Anatomia funcional).

Puesto que los resultados de las pruebas de Mantle han sugerido que la dieta
es la variable correlacionada con la morfologia dental, seria interesante determinar
si es la dieta primaria o la secundaria (fallback food) la que tiene una presion se-
lectiva principal. Algunos estudios han sugerido que los alimentos alternativos ten-
drian un papel decisivo sobre la morfologia dental, debido a que éstos provocarian
el desarrollo de unos caracteres necesarios para procesar alimentos biomecanica-
mente desafiantes que son criticos a la hora de sobrevivir en periodos de estrés
climatico (cf. 3.1 Fallback foods). Por ejemplo, Kinzey (1978) demostré que dos
especies de monos titi (Callicebus torquatus y C. brunneus) exhiben adaptaciones
dentales divergentes para procesar diferentes alimentos alternativos —hojas e in-
sectos respectivamente—, a pesar de compartir una dieta predominantemente frugi-
vora. Del mismo modo, Lambert et al. (2004) descubrieron que durante los perio-
dos de abundancia de fruta no hay diferencia en la dieta L. albigena y los guenones
de colaroja (Cercopithecus ascanius), mientras que, durante los periodos de estrés
climética (como por ejemplo durante el fendmeno de El Nifio), L. albigena (que
tiene un esmalte especialmente grueso) sobrevive gracias al consumo de los ali-
mentos duros que son inaccesibles para los guenones de esmalte méas delgado. En
este caso, la presion selectiva que ejerce un alimento biomecanicamente desafiante
(semillas o frutos con exocarpo duro) habria sido suficiente para favorecer, entre

otras cosas, un esmalte dental especialmente grueso.

Todos los miembros de la tribu Papionini parecen mostrar adaptaciones cra-
neodentales —y también postcraneales— al consumo de alimentos alternativos, ex-
cepto C. atys. Cercocebus atys consume semillas de Sacoglottis gabonensis du-
rante todo el afio (Figura 32), la cual requiere de una potente mordida isométrica

para romper el exocarpo (Daegling et al., 2011; McGraw et al., 2011). El consumo

187



Discusion

rutinario de un alimento con propiedades materiales como las de la Sacoglottis,
incluso cuando otros alimentos menos desafiantes estdn disponibles, es incon-
gruente, puesto que tiene caracteristicas normalmente atribuidas a los alimentos

alternativos.

Los geladas son una especie excelente para examinar el papel de los alimen-
tos alternativos en primates. En comparacién con la diversidad alimentaria de es-
pecies estrechamente relacionadas como Papio (Figura 40), la dieta de los geladas
es relativamente simple, consumen principalmente gramineas (pasto y juncia) du-
rante la mayor parte del afio (p. ej. Hunter, 2001; Fashing et al., 2014; Woldegeor-
gis y Bekele, 2015), pudiendo llegar a consumir mas del 90% de graminoides en
algunos meses del afio (Dunbar, 1977). Sin embargo, el consumo de USOs esta
bien documentado como complemento (cf. 1.1.6 Género Theropithecus). En este
caso, los USOs podrian ser considerados como alimento alternativo, puesto que
cumplen con las caracteristicas clasicas para ser clasificados como alimentos al-
ternativos: son mecanicamente tenaces, dificiles de extraer, se consumen en perio-
dos criticos y son nutricionalmente pobres para el tiempo y el esfuerzo invertido
en su extraccion (Dominy et al., 2008). La morfologia oclusal de Theropithecus se
encuentra extremadamente enfatizada (cuspides especialmente altas y valles muy
profundos), en comparacion con la bilofodoncia del resto de la tribu, incluso si se
compara con géneros con los que forma clado (Papio). Esto podria indicar que el
desarrollo de esta morfologia es una buena adaptacion para un consumo eficiente
recursos graminoides. Sin embargo, a pesar de la enfatizacion de sus rasgos, el
genero Theropithecus siempre se agrupa con el género Papio, lo que indicaria una

morfologia oclusal igualmente adecuada para el consumo de USOs.

Los USOs son otro de los alimentos alternativos mas comunes en primates,
y se ha sugerido su consumo también en los homininos (p. ej. Sponheimer y Lee-
Thorp, 1999; van der Merwe et al., 2003). Aunque los tubérculos no domesticados
son demasiado resistentes a la fractura para el consumo humano (p= 1.304,0 Jm-

2), diversos trabajos sefialan que el cocinado de los USOs provoca cambios de du-
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reza en el tejido cortical, reduciendo el desafio mecénico de masticarlos y digerir-
los (Wrangham y Conklin-Brittain, 2003; Dominy et al., 2008). Aunque la coccion
es especialmente importante porque es capaz de ablandar los tubérculos lo sufi-
ciente como para permitir la oclusion molar y evitar el desarrollo de la solanina
que los vuelve toxicos al consumo humano, el beneficio nutricional depende prin-
cipalmente de la accion digestiva de la amilasa salival. La amilasa es la Gnica en-
zima responsable de la hidrolisis del almidén y la variacion del nimero de copias
del gen de la amilasa salival (AMY 1) ha experimentado una seleccion positiva

entre las poblaciones humanas con dietas ricas en almidén (Perry et al., 2007).

5. La tribu Papionini como modelo paleoecolégico para la evolucion humana

5. La tribu Papionini como modelo paleoecoldgico para la evo-

lucion humana

5.1 Problemética en la caracterizacion de la dieta en la tribu Papionini

La totalidad de la muestra de las especies vivas trabajada en esta tesis pro-
cede de colecciones de museos, donde la informacidn sobre la dieta natural de los
especimenes es desconocida. Debido a ello, la informacién sobre la dieta de una
especie acaba por ser obtenida de la literatura cientifica. Sin embargo, uno de los
problemas principales asociados a los trabajos ecoldgicos en primates actuales es
la gran variabilidad de métodos usados para la recopilacion de datos. Conklin-
Brittain et al. (2000) revisaron la literatura sobre la dieta en simios y encontraron
una gran variabilidad en la descripcién de la dieta de los chimpancés. La revision
de 24 estudios evidencid una dieta frugivora que variaba del 19 al 99%, pudiendo
crear un sesgo dramatico segun el trabajo consultado. Sumado a ello, estos estudios
rara vez mencionan las partes de los alimentos mas consumidas, pudiendo enmas-
carar propiedades mecanicas decisivas para valorar posibles presiones selectivas
sobre la morfologia dental (Dominy et al., 2008; VVogel et al., 2008; Wright et al.,
2008).
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Ademas, diversos trabajos han evidenciado que la dieta en primates puede
variar entre localidades cercanas (Cuozzo y Sauther, 2012), entre estaciones (Bru-
giere et al., 2002), de un afio a otro (Chapman y Chapman, 1990) e incluso entre
sexos (Bowler y Bodmer, 2011), lo que puede crear un sesgo a la hora de obtener

los datos necesarios si los autores no han considerado dicha variabilidad.

5.2 Tribu Papionini como modelo paleoecolégico

El interés por el estudio de los cercopitecinos fésiles ha sido constante desde
los primeros descubrimientos (p. ej. Broom, 1936, 1937, 1938, 1940; Freedman,
1957, 1961, 1965). Mas alla de los aportes intrinsecos al conocimiento de su his-
toria filogenética, se considera que proporcionan una valiosa informacion bioes-
tratigrafica y paleoecoldgica de los hominidos y homininos (Delson, 1984,
1988a,b; McKee, 1993a; McKee et al., 1995; Strait y Wood, 1999; Elton, 2001,
Gilbert, 2008; Bettridge y Dunbar, 2012; Gilbert et al., 2015a). En especial, la tribu
Papionini se ha propuesto como posible modelo para la reconstruccion de los pa-
trones de dispersion de los homininos, puesto que probablemente convivieron de
manera simpatrica y realizaron radiaciones en momentos similares (p. ej. DeVore
y Washburn, 1963; Jolly, 1970, 2001). Los estudios de mtDNA sugieren que la
radiacion de los papiones modernos comenzo hace unos dos millones de afios, en
el mismo momento que la aparicion y la diversificacion del género Homo
(Newman et al., 2004; Zinner et al., 2013). La filogeografia de los papiones pro-
pone un proceso de fragmentacion, aislamiento y reconexion de poblaciones con
episodios de hibridacion entre linajes, probablemente desencadenados por cambios
climaticos (Zinner et al., 2018; Rogers et al., 2019), lo que no difiere mucho de las

tesis propuestas para las primeras poblaciones humanas.

Los cercopitecinos y algunas especies de hominidos convergen en su masa
corporal, lo que ha llevado a considerar la hipotesis de adaptaciones a presiones
selectivas similares (Bettridge y Dunbar, 2012). Por esta razon, y en ausencia de
hominoideos fosiles, las principales tendencias evolutivas asociadas con el linaje

humano y descritas como apomorfias —p. €j. el aumento de la capacidad craneal—
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se prueban en los cercopitecinos, debido a que constituyen el grupo de primates
més cercano geogréfica y filogenéticamente (Jolly, 1970, 2001; McKee et al.,
1995; Elton et al., 2001; Elton, 2006). Por ejemplo, el modelo cercopitecoideo/ho-
minido formulado por Jolly (1970, 2001), conocido como la "hipotesis de los co-
medores de semillas”, ha tenido mucho éxito al proponer un paralelismo entre los
generos Paranthropus y Theropithecus, taxones que tienen analogias vinculadas a

un sistema masticatorio particularmente desarrollado.

5.3 Situacion taxondémica de los cercopitecinos fosiles en Sudafrica

Los cercopitecinos fosiles son especialmente abundantes en los depdsitos
del Plio-Pleistoceno africano, siendo una de las radiaciones de primates mejor do-
cumentadas (p. ej. Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002; Jablonski y Frost,
2010). Sin embargo, a pesar de su abundancia y éxito evolutivo, el estado filoge-

nético y taxonomico sigue siendo tema de debate (p. ej. Gilbert, 2008).

Debido al limitado conocimiento de la variabilidad morfolédgica de las po-
blaciones fosiles, la utilidad de ciertos géneros y especies es objeto de un intenso
debate. Existe una situacién taxonémica ambigua con el material sudafricano, que
también puede explicarse por la falta de precision en los criterios comunmente
utilizados para el diagndstico de taxones fosiles. La mayoria de estos criterios im-
plican una evaluacion cualitativa de la variacién en las estructuras craneo-dentales
interpretadas como discriminantes. Esto es especialmente dramatico en las espe-
cies del genero Parapapio, donde el método de clasificacion cominmente usado
ha sido el tamafo de los molares (Broom, 1940; Freedman, 1957; Freedman y
Stenhouse, 1972), debido a que “las caracteristicas morfologicas entre taxones son
indistinguibles” (Freedman, 1957) o la valoracion de perfil nasal para discriminar
entre Papio y Parapapio (Szalay y Delson, 1979; Jablonski, 2002; Jablonski y
Frost, 2010). Esto ha provocado que diversos autores hayan puesto en duda la di-
versidad morfoldgica y las divisiones taxondémicas propuestas para los cercopite-
cinos del Plio-Pleistoceno sudafricano (Freedman, 1961, 1965; Leakey y
Whitworth, 1958; Maier, 1970; Freedman y Stenhouse, 1972; Eisenhart, 1974;
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Szalay y Delson, 1979; Clarke y Tobias, 1995; Clarke, 1999; Frost, 2001; Thacke-
ray y Myer, 2004; Heaton, 2006; Williams et al., 2007; Fourie et al., 2008; Monson
etal., 2017).

La dificultad de clasificar taxonémicamente restos fosiles impacta directa-
mente en la comprension de su historia filogenética y en la identificacion de las
primeras apariciones de especies en los registros paleontoldgicos. La evaluacion
de la coexistencia de diversos taxones simpatricos se encuentra especialmente li-
mitado debido a la complejidad de la estratificacion de la mayoria de las cuevas
sudafricanas y al poco conocimiento que hay sobre la génesis de los estratos y las
tasas de deposicion. La presencia de grandes carnivoros en un deposito se ha con-
vertido en un medio para evaluar la tasa de deposicion de los estratos. Este enfoque
fue aplicado por O'Regan y Reynolds (2009) en su evaluacion del Miembro 4 de
Sterkfontein. Llegaron a la conclusion de que es posible que el conjunto de Sterk-
fontein sea un palimpsesto, dado que es poco probable que diez carnivoros de gran

cuerpo (>21,5 kg) pudieran haber coexistido de forma sincronica y simpatrica.

La situacion se encuentra agravada por la falta de dataciones absolutas (p.
ej. Behrensmeyer et al., 1997; Potts, 1998; Trauth et al., 2009; deMenocal, 2011)
y el poco rigor a la hora de documentar la posicion estratigrafica real de los restos
fosiles, muchos de ellos recuperados en posiciones secundarias o descontextuali-
zados. Estos problemas también se extrapolan a taxones poco representados en los
registros africanos, como Lophocebus y Cercocebus, cuya identificacion sigue
siendo debatida tanto en los depdsitos de Africa Oriental como en Sudafrica (Ei-
senhart, 1974; Delson, 1984, 1988b; Frost, 2001; Jablonski y Leakey, 2008).

5.4 La dieta en los cercopitecinos del Plio-Pleistoceno de Sudéafrica

A diferencia de los homininos sudafricanos, los cuales han sido objeto de
numerosos estudios (p. ej. Lee-Thorp y van der Merwe, 1993; Sponheimer y Lee-
Thorp, 1999; Grine et al., 2006), los cercopitecinos han recibido relativamente
poca atencién. Hasta la fecha, se han publicado algunos estudios de inferencia ali-

mentaria que abarcan analisis de morfologia dental (p. ej. Benefit y McCrossin,
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1990; Benefit, 1999), de is6topos estables (p. ej. Lee-Thorp etal., 1989; Lee-Thorp
y van der Merwe, 1993; Codron et al., 2005; Cerling et al., 2013; Williams y
Geissler, 2014) y microdesgaste dental (p. ej. El-Zaatari et al., 2005; Williams,
2014; Shapiro et al., 2016).

(i) Género Papio

Papio angusticeps (Cooper’s Cave y Kromdraai A)

La topografia dental sugiere una dieta graminivora segun el molar superior,
mientras que el molar inferior se clasifica como consumidor de USOs. Estos resul-
tados estarian de acuerdo con las reconstrucciones paleoambientales de Cooper’s
Cave (de Ruiter et al., 2009) y Kromdraai A (Vrba, 1975; Reed, 1997), que sugie-
ren un predominio de pastizales con bosques y fuente de agua cercanos. Sin em-
bargo, y atendiendo a otros trabajos morfoldgicos, esta especie fue considerada por
Benefit (1999) como un frugivoro primario, lo cual no es consistente con los re-
sultados topograficos. Debido a la escasez de estudios sobre la dieta de este taxon,

es complejo discutir sobre las inferencias alimentarias.

Papio izodi (Sterkfontein y Taung)

La topografia dental ha arrojado resultados no concluyentes, debido a que
los individuos analizados estan especialmente dispersos, superponiéndose con fo-
livoros, explotadores de USOs y omnivoros. En cualquier caso, se podria aceptar
una dieta alta en fibra y excluir el consumo de semillas y otros alimentos duros.
Estos resultados son consistentes con estudios previos de microdesgaste (El-Zaa-
tari et al., 2005) e isotopos (Williams y Patterson, 2010), los cuales propusieron

un patrén similar al de P. ursinus, con explotacion intensiva de gramineas y USOs.

Papio robinsoni (Swartkrans)
El patron de topografia dental propone una dieta omnivora o folivora, aun-
gue algunos individuos pueden ser clasificados como comedores de USOs. Estos

resultados son consistentes con los trabajos de microdesgaste dental de individuos
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procedentes de Sterkfontein y Swartkrans, que fueron reconstruidos como folivo-
ros o graminivoros, con un patron similar al de Col. guerezay T. gelada (El-Zaatari
etal., 2005). Los resultados topograficos también estan de acuerdo con los trabajos
isotopicos de Lee-Thorp y van der Merwe (1993) de que P. robinsoni era un con-
sumidor principalmente de recursos Cs, especialmente en Swartkrans. Sin em-
bargo, revisiones posteriores han propuesto un mayor consumo de recursos Ca, que
abarcaria entre un 20-40% (Condron et al., 2005). Por el contrario, otros trabajos
sobre morfologia han propuesto una dieta altamente frugivora (60%) (Benefit y

McCrossin, 1990; Benefit, 1999) con un consumo de gramineas y hojas de un 22%.

Los resultados topograficos coinciden con las reconstrucciones paleoam-
bientales realizadas en Swartkrans —de donde procede la totalidad del material ana-
lizado atribuido a este taxon— (cf. 4.3.7 Swartkrans). Los estudios paleoambienta-
les reconstruyen el yacimiento como una sabana moderadamente abierta y arida
(p. €. Vrba, 1980; Avery, 2001), con presencia de bosque cerrado (Benefit y
McCrossin, 1990) y dominio de pastizales en los estratos méas actuales (Reed,
1997).

(ii) Género Parapapio

Parapapio broomi (Sterkfontein y Makapansgat)

La mayoria de los individuos analizados sugirieron una dieta duréfaga, si-
milar al de los mangabeys, aunque algunos individuos de esta especie se encuen-
tran dispersos y superpuestos a los omnivoros o graminivoros. Puesto que la topo-
grafia dental se basa en el analisis morfologico de la superficie oclusal, se espera
que los resultados sean equivalentes a otros estudios morfolégicos. Benefit y
McCrossin (1990) y Benefit (2000) propusieron una dieta folivora y frugivora
(55%) (Figura 66). Trabajos posteriores han propuesto una dieta frugivora con
incorporacion de alimentos duros (Freedman, 1957, 1965; Maier, 1971; Gommery
et al., 2008). Los trabajos isotopicos clasifican Pp. broomi en Sterkfontein como

oportunista (van der Merwe et al., 2003) o consumidor de Cz mixto (Fourie et al.,
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2008). Sin embargo, otros analisis isotopicos muestran una sefial de C4 relativa-
mente fuerte con respecto a los babuinos vivos, lo que sugiere cierto habito y dieta
terrestre que comprende una cantidad significativa, pero variable, de pastos, USOs
0 consumo de animales que explotaron estos recursos (Codron et al., 2005, 2008).
Del mismo modo que el microdesgaste dental, que sugiere una omnivoria terrestre
(El-Zaatari et al., 2005; Williams y Geissler, 2014).

Es preciso destacar que los individuos de Pp. broomi analizados en este
trabajo proceden de dos yacimientos lo suficientemente alejados (ca. 286 km) entre
si como para que los ecosistemas locales fueran diferentes y pudieran ofrecer re-
cursos distintos (Figura 28). Trabajos de microdesgaste dental en P. robinsoni de
Swartkrans y Sterkfontein —yacimientos cercanos, a <5 km— han advertido que los
patrones de estrias no se superponen, por lo que los habitos alimenticios en estos
dos sitios podrian ser distintos (El-Zaatari et al., 2005). Las diferencias paleoam-
bientales locales podrian ser uno de los motivos que podria explicar la existencia
de algunos individuos que son clasificados de una manera diferente a la mayoria y

la inconsistencia de los trabajos realizados previamente (Elton, 2007).

Parapapio jonesi (Sterkfontein)

La sefial topografica es variada y sugiere una dieta durdfaga en el molar
superior, y principalmente graminivora y comedor de USOs —con algunas excep-
ciones— en molar inferior. Los resultados del M2 inferior son consistentes con el
consumo de recursos de C4 propuesto por Lee-Thorp y van der Merwe (1993),
aunque estudios posteriores sugirieron sefiales mixtas de Cz y Cs (van der Merwe
et al., 2003). Por otro lado, los resultados de los molares superiores coincidirian
con la dieta principalmente frugivora propuesta por Benefit y McCrossin (1990) y
Benefit (1999) y con los resultados del microdesgaste dental que sugieren una dieta
omnivora para los individuos de Sterkfontein (El-Zaatari et al., 2005). Puesto que
todos los individuos proceden del mismo yacimiento, la disparidad entre la sefial

de los dientes superior e inferior puede deberse a la “hipotesis del mortero y la
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mano de mortero” comentada anteriormente. Sin embargo, hay que considerar la

probabilidad de asignaciones taxonémicas incorrectas en el material fosil.

Parapapio whitei (Sterkfontein y Makapansgat)

Desafortunadamente, la muestra analizada en este estudio es escasa y los
individuos disponibles arrojaron sefiales altamente variables y no concluyentes.
Los trabajos isotopicos en los individuos de Makapansgat sugirieren la explotacion
de recursos C4, pudiendo entrar en competencia con otras especies terrestres como
T. 0. darti o Cer. williamsi (Fourie et al., 2008), mientras que los individuos del
Mb. 4 de Sterkfontein se identificaron como oportunista terrestre, con los recursos
C4 (Codron et al., 2005; Fourie et al., 2008). Por otro lado, el patron de microdes-
gaste propone una dieta frugivora basada en recursos con exocarpo duro, similar a
L. albigena y otros taxones de bosque tropical como la especie fésil Phlogotettix
subhimalayanus de Siwaliks (India) (Williams, 2014). Phlogotettix subhimalaya-
nus ha sido descrito como duréfago o consumidor de USOs con arena adherida en
un habitat estacional dominado por pastos Cs (Williams y Holmes, 2011). Del
mismo, modo la morfologia dental (Benefit, 1999) sugiere una dieta ambigua que

abarca frugivoria y folivoria, aunque seria el menos frugivoro del género.

Algunos trabajos han relacionado al género Parapapio con los mangabeys
(Frost y Delson, 2002), puesto que Parapapio se documenta en depdsitos recons-
truidos como mas boscosos (Makapansgat y Mb. 4 de Sterkfontein), y general-
mente ausente en cronologias posteriores donde domina un ecosistema mas
abierto. La Unica excepcion son las especies de Parapapio documentadas en Bolt’s
Farm —no representadas en este trabajo— que han sido asociadas a habitats secos,

abiertos y al consumo de alimentos duros (Gommery et al., 2008).

(iii) Género Dinopithecus
Dinopithecus ingens (Sterkfontein y Swartkrans)
La dieta inferida para Dinopithecus ingens ha sido consistente en toda la

literatura publicada, independientemente del método utilizado. El microdesgaste
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dental propone una dieta altamente oportunista, como la mayoria de los taxones
del género Papio, con la fruta como el alimento més importante, aunque con un
consumo intensivo de USOs y herbaceas en ciertas estaciones del afio (El-Zaatari
et al., 2005). Las reconstrucciones basadas en la morfologia apoyan esta afirma-
cién, Benefit y McCrossin (1990) y Benefit (1999) sugirieron que el 66% de la
dieta consistia en fruta. Los andlisis isotopicos apuntaron inicialmente a una dieta
principalmente basada en recursos Cz (Lee-Thorp y van der Merwe, 1993), pero
revisiones nuevas han evidenciado un consumo mas alto de recursos C4 (Codron
et al., 2005). Los datos topograficos apoyan las inferencias alimentarias hechas
anteriormente, ya que Dinopithecus suele ser clasificado como alimentador de
USOs (Papio), omnivoro (Macaca) o graminivoro (Theropithecus) —excepto en el
M2 inferior—, lo que implica una arquitectura oclusal adaptada para el procesa-
miento y consumo de alimentos ricos en fibra. Los tres géneros se caracterizan por
una dieta altamente flexible y preferiblemente frugivora —excepto Theropithecus,
que es principalmente graminivoro— con una destacable explotacion de recursos
subterraneos y herbaceas en tiempos de escasez (p. ej. Whiten et al., 1987; Fashing
et al., 2014; Ménard et al., 2014). EI Mb. 1 de Swartkrans —de donde provienen
practicamente todos los Dinopithecus del registro fosil- ha sido reconstruido como
un entorno de bosque abierto con zonas de pastizales (Reed, 1997). El hecho de
que los individuos de Dinopithecus ocuparan paisajes abiertos confirma la idea del
consumo de recursos tipicos de estos habitats de la misma manera que lo hacen los

papiones y geladas actuales.

(iv) Género Gorgopithecus

Gorgopithecus major (Kromdraai A)

La dieta propuesta para Gorgopithecus major tiende a ser controvertida y
heterogénea. Mientras que los patrones de microdesgaste dental indican una dieta
principalmente folivora, similar a la de Colobus guereza (El-Zaatari et al., 2005),

los valores de cociente de cizallamiento indican una dieta altamente frugivora (Be-
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nefit y McCrossin, 1990). Otras reconstrucciones lo han clasificado como genera-
listas terrestres, similar a los actuales papiones de sabana (Szalay y Delson, 1979;
Fleagle, 1999). La topografia dental indica una dieta similar a la del género Papio
y Theropithecus gelada, que consumen principalmente USOs y recursos graminoi-
des. Sin embargo, hay que destacar que esta especie, a diferencia de Dinopithecus,
tiene a algunos individuos clasificados como durofagos en todos los dientes, lo que
dificulta una inferencia robusta en base a la morfologia dental y encaja con la di-
ficultad de asignar una dieta concreta a este taxon. Las reconstrucciones paleoam-
bientales de Kromdraai A —donde se documenta G. major— sugieren sabanas abier-
tas (Vrba, 1975), combinadas con la presencia de bosques riberefios (Reed, 1997).
Este ambiente mixto podria proporcionar a Gorgopithecus acceso a recursos ali-
mentarios mas heterogéneos y variados que D. ingens, proporcionandole una dieta

mas diversa.
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Figura 66. Grafico bivariado con la reconstruccién del consumo de hojas y fruta en las
dietas anuales de cercopitecinos del Plio-Pleistoceno de Sudafrica. Las proporciones
han sido medidas de acuerdo con la morfologia y tamafio de las crestas de corte.
Modificado de Benefit (2000).
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(v) Género Procercocebus

Procercocebus antiquus (Taung)

Los individuos analizados en este estudio se localizan en una posicion in-
termedia entre los comedores de USOs y los duréfagos. Estos resultados estan par-
cialmente de acuerdo con los estudios de microdesgaste dental, que sugirieron la
explotacion de USOs (Williams y Patterson, 2010). Puesto que todos los indivi-
duos de esta especie provienen de Taung —reconstruido como una zona boscosa a
2,8-2,6 Ma (Dart, 1925; Berger y Clarke, 1995)—, es consistente con una dieta fru-
givora, que puede incluir alimentos de exocarpo duro. Ademas, debido a las nu-
merosas caracteristicas craneodentales en comdn con Cercocebus y Mandrillus,
este género ha sido propuesto como taxon basal del clado Cercocebus-Mandrillus
(Gilbert, 2007) (cf. 1.4.1 Homoplasias en la tribu Papionini), por lo que es espe-
rable la superposicion morfoldgica dental con el grupo de durdfagos, que en este

caso esta representado por mangabeys.

(vi) Género Cercopithecoides

Cercopithecoides williamsi (Sterkfontein, Swartkrans y Makapansgat)

Los resultados topograficos muestran sefiales heterogéneas entre los dientes
superiores e inferiores. En el molar superior, tanto Cer. williamsi como Cer. cf.
williamsi se agruparon con los durofagos, excepto algunos individuos que mostra-
ron sefiales de comedores de USOs u omnivoros. Por el contrario, en el molar in-
ferior, los individuos fueron agrupados con los comedores de USOs y folivoros.
Esta heterogeneidad de los resultados podria deberse a que la muestra proviene de
yacimientos con reconstrucciones paleoambientales opuestas: sabana para Sterk-
fontein y Swartkrans, y bosques para Makapansgat. La importancia de tener en
cuenta las diferencias en los ambientes locales ya se ha comentado con anterioridad
(Elton, 2001).

Los resultados de los dientes superiores concuerdan con el microdesgaste
dental, que propone una dieta graminivora (El-Zaatari et al., 2005), con incorpo-

racion de elementos mas duros en los individuos Makapansgat, respecto a los de
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Sterkfontein y Swartkrans (Teaford et al., 2008). Estas diferencias podrian sugerir
que existieron cambios temporales en la dieta entre el Plioceno medio-tardio y el
Pleistoceno temprano (El-Zaatari et al., 2005). Los resultados morfolédgicos han
advertido un desgaste muy acusado en los dientes de Cer. williamsi, lo que podria
reflejar durofagia o adhesion de particulas de arena o polvo en los alimentos, como
es caracteristico en el consumo de USOs (Freedman, 1957). Sin embargo, la posi-
ble durofagia entraria en conflicto con la ausencia de crestas nucales y sagitales,
bajo desarrollo de los musculos temporales, esmalte dental fino y aparato mastica-
dor grécil que caracteriza a la especie (Simons y Delson, 1978; Szalay y Delson,
1979).

Los resultados topograficos en los dientes inferiores concuerdan con algu-
nos estudios sobre microdesgaste dental (Teaford y Leakey, 1992), morfologia
dental (Benefit, 1999) e is6topos (Williams y Geissler, 2014), que sugirieron una
dieta folivora. La existencia de resultados variables también se ha observado en
estudios isotdpicos, donde se propuso el consumo de recursos de Cz en algunos
individuos y de Cs tropical en otros (Codron et al., 2005; Fourie et al., 2008). Esta
polarizacion de los resultados puede sugerir una separacion de nichos ecologicos
(Fourie et al., 2008) o la existencia de ejemplares de dos especies diferentes (Co-
dron et al., 2005).

(vii) Género Theropithecus

Theropithecus oswaldi darti (Makapangat y Swartkrans)

La topografia dental superpone a T. darti con T. gelada. Estos resultados
concuerdan con los estudios isotopicos (Codron, 2005; Cerling et al., 2013), los
patrones de microdesgaste dental (El-Zaatari et al., 2005; Williams y Holmes,
2011; Williams y Geissler, 2014; Shapiro et al., 2016) y los trabajos de morfologia
dental (Benefit y McCrossin, 1990; Benefit, 1999), los cuales coinciden en propo-

nerlo como graminivoro y explotador intensivo del nicho terrestre.

200



Discusion

Theropithecus oswaldi oswaldi (Swartkrans)

Hay dos individuos de T. 0. oswaldi en este estudio, uno de ellos se asemeja
a T. o. darti, pero el otro se aleja del grupo de los teropitecinos. Desafortunada-
mente, y debido a la escasez de individuos, no se puede hacer una inferencia ro-
busta sobre la dieta de acuerdo con los resultados topograficos. Es posible que el
individuo que se aleja de los graminivoros sea un valor atipico, puesto que las
reconstrucciones alimentarias realizadas para este taxon sugieren una dieta grami-
nivora (Benefit y McCrossin, 1990; El-Zaatari et al., 2005).

5.5 La barrera de los 2 Ma

En el registro fosil de cercopitecinos, los 2 Ma supone el inicio de la radia-
cion de los papioninos terrestres de gran cuerpo fuera de Africa (p. ej. Gibert et al.,
1995; Belmaker, 2002, 2010), la aparicion de nuevos linajes (género Papio, Lop-
hocebus y Cercocebus), la mayoria de ellos de gran tamafio (D. ingens, G. major,
Papio y T. 0. oswaldi) (Delson, 1984, 1988a; Heaton, 2006) (Figura 27), y el de-
clive en el nimero de especies totales (Figura 26). Los resultados topogréaficos
obtenido en esta tesis han sido lo suficientemente sensibles como para diferenciar

a algunos de los grandes linajes anteriores a los 2 Ma de los posteriores.

Si tomamos como cierta la hipétesis de que Parapapio es el género ancestral
de Papio (Newman et al., 2004; Pugh y Gilbert, 2018), la topografia dental ha sido
capaz de discernir la tendencia evolutiva del clado Parapapio-Papio, de una dieta
duréfaga en Parapapio a una dieta biomecanicamente tenaz de consumo de USOs
para Papio, probablemente incentivados por la creciente aridificacion de los 2 Ma
0 una competencia por los recursos. En general, los taxones de Parapapio —en el
diente superior, donde esta mejor representado— se agrupan con los duréfagos. To-
dos los taxones de Parapapio se documentan en Makapansgat y en el Mb. 4 de
Sterkfontein, los dos sitios méas antiguos de Plio-Pleistoceno de Sudafrica. Las re-
construcciones paleoambientales de Makapansgat sugieren principalmente la pre-
sencia de un dosel arbéreo (Rayner et al., 1993; Zavada y Cadman, 1993; Spon-
heimer et al., 1999, 2001), praderas y bosques de ribera (Wells y Cooke, 1956;
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Cadman y Rayner, 1989) o sabanas arboladas (Hopley et al., 2006). EI Mb. 4 de
Sterkfontein ha sido reconstruido como un habitat que incluia tanto bosques como
pastizales (Vrba, 1974; Bamford, 1999; Avery, 2001). Es por ello por lo que se
espera que los taxones que habitaban estos ambientes mas cerrados tuvieran una
amplia diversidad de recursos a su alcance, pudiendo incluir fruta con exocarpo
duro en su dieta. Estas reconstrucciones paleoambientales concuerdan con los es-
tudios morfoldgicos que indican que varias especies de Parapapio muestran adap-
taciones a la locomocion arborea en ambientes cerrados (Elton, 2001). De hecho,
se considera que la desaparicion de Parapapio en Sudafrica a principios del Pleis-
toceno pudo estar relacionada con la dispersion de los ambientes abiertos y la com-
petencia con el género Papio (p. ej. Haug y Tiedemann, 1998; Sardella et al., 1998;
Marlow et al., 2000; Agusti y Anton, 2002).

Los resultados de Parapapio contrastan con los resultados generales para el
genero Papio, géenero posterior a los 2 Ma y asociado a ambientes abiertos. La
morfologia dental del género Papio es mas variable que la de Parapapio, proba-
blemente porque el numero de sitios donde se documenta es mayor y porque los
recursos de habitat abierto tienden a tener propiedades fisicas mas abrasivas, que
son aquellas que se evidencian mejor en las inferencias alimentarias (p. ej. Lucas
et al., 2000; Dominy et al., 2008). La mayoria de los taxones se agrupan con co-
medores de alimentos altos en fibra (graminivoros y explotadores de USQOs), foli-
voros u omnivoros. Este cambio en el patron de agrupamiento con respecto a Pa-
rapapio —anterior a 2 Ma y asociado a hébitats boscosos— concuerda con las re-
construcciones paleoambientales donde se ha documentado. Papio izodi es el
unico taxon del género que se documenta en estratos anteriores a los 2 Ma (Mb. 4
de Sterkfontein) y, de hecho, esta practicamente en su totalidad agrupado con los
omnivoros. Este resultado es esperable, puesto que el Mb. 4 de Sterkfontein toda-
via se caracteriza por la presencia de bosque. Pero P. robinsoni y P. angusticeps
se agrupan con aquellos taxones donde la dieta es mas abrasiva, ya que se docu-

mentan en registros reconstruidos principalmente como ambientes abiertos.
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Las diferentes sefiales topograficas que muestran Papio y Parapapio entran
en conflicto con antiguas valoraciones sobre la morfologia dental de ambos géne-
ros. Freedman (1957) indica, en su definicién del género Parapapio, que sus dien-
tes son "morfolégicamente indistinguibles de los del género Papio”. Trabajos pos-
teriores aseveran esa confirmacion, sugiriendo que los géneros Parapapio y Papio
no cumplen con los criterios para ser definidos como especies separadas, debido a
la inexistencia de autapomorfias claras (Cracraft, 1983), proponiendo la existencia
de cronoespecies (Leakey, 1993). La discusion sobre la presencia de autapomor-
fias entre ambos géneros se ve agravada por la ausencia de restos postcraneales en
la mayoria de las especies de Parapapio, lo que complica una descripcion mas
exhaustiva del género y la clasificacion de especimenes dentro de cada especie
(Thackeray y Myer, 2004).

A diferencia de Parapapio y Papio, donde se ven dos sefiales divergentes
gue coinciden con la llegada del Pleistoceno, este cambio no se aprecia en el ge-
nero Theropithecus. Theropithecus o. darti es anterior a 2 Ma y Theropithecus o.
oswaldi es posterior, pero no existe, presumiblemente, ningin cambio en la dieta
entre los dos. Probablemente el género Theropithecus haya sido mucho mas este-
notdpico (menos flexible en sus adaptaciones) que Papio, con adaptaciones denta-
les y postcraneales para la graminivoria desde una etapa temprana de su historia
evolutiva (Jolly, 1972; Eck y Jablonski, 1987; Lee-Thorp et al., 1989), y que se
habria ido exacerbando a medida que avanzaba el Pleistoceno (Cerling et al.,
2013). De hecho, se ha interpretado que la pronta adaptacion a ambientes abiertos
y consumo de gramineas de Theropithecus haya podido ser una estrategia para
evitar el conflicto con Parapapio, el cual parece haber explotado recursos y am-

bientes mixtos tanto terrestres como arboreos (Fourie et al., 2008).

La adaptacién a los ambientes abiertos parece haber sido la clave del éxito
de los géneros Papio y Theropithecus, los dos Unicos géneros Plio-pleistocénicos
que sobreviven hoy en dia. Es posible que la flexibilidad conductual y ecoldgica

caracteristica de Papio y, en parte, de Theropithecus les haya permitido sobrellevar
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las fluctuaciones climaticas del Pleistoceno, a diferencia del resto de cercopiteci-
nos terrestres, que pudieron tener un comportamiento mas restringido a regiones
cerradas (Gilbert, 2007). También se hipotetiza que ambos géneros pudieron tener
una ventaja competitiva debido a la capacidad de coexistir con humanos, del
mismo modo que hacen hoy en dia, especialmente el género Papio (Jablonski,
2002).
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. EI DNE y el PCV son las variables topogréaficas que mejor discriminan entre
grupos alimentarios en dietas con biomecanicas opuestas, especialmente entre
los alimentadores de fibra (graminivoros y explotadores de USOs) y los duro-

fagos.

. Existen ligeras diferencias entre los resultados proporcionados por cada molar
(M1-M3) que afectan a la clasificacion alimentaria en algunos taxones fosiles.

Estas diferencias podrian responder al Modelo de cascada inhibitoria.

. Se han evidenciado diferencias entre los molares superiores e inferiores, que
afectan a la clasificacidn alimentaria en algunos taxones fésiles. Estas diferen-

cias podrian deberse a la “hipotesis del mortero y la mano de mortero™.

. EI comportamiento de las variables topogréficas a lo largo de las etapas de des-

gaste es caracteristico de los recursos alimentarios consumidos.

. Las curvas de evolucion de las variables topograficas con el desgaste dental en

dientes superiores e inferiores son similares.

. La evolucion del desgaste muestra que el DNE y el RFI decrecen en las primeras
etapas de desgaste en todas las dietas, debido a la pérdida dréastica de angulari-
dad y altura de las cuspides. Mientras que en el resto siguen decreciendo, en las
dietas fibrosas y duréfagas aumenta en las etapas de desgaste mas avanzadas.
Este aumento del DNE y RFI puede deberse a la creacion de una morfologia

secundaria que responde a la “hipoétesis de la escultura dental”.

. La complejidad (OPCR) aumenta en las primeras etapas de desgaste debido a la
creacion de numerosas facetas y decrece en las ultimas etapas debido a la re-
duccion dréstica de las cuspides y al aplanamiento y homogeneizacion de la

superficie oclusal.

. EI PCV aumenta en todas las dietas en las primeras etapas de desgaste y se
reduce significativamente en las tltimas, debido al aplanamiento de las cuspides
y a que el desgaste de la dentina provoca diferencias en altura, reduciendo las

superficies expuestas a la luz.
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11.

12.

13.

14.

15.

16.

Conclusiones

Todas las variables pueden ofrecer algin tipo de sefial diferentes —aunque ate-
nuada— en etapas avanzadas de desgaste, excepto el OPCR, lo que confirma la

idea de que los procesos de convergencia evolutiva podrian haber afectado al
grupo.

Los resultados de la prueba de Mantle derivados del analisis topografico no

mostraron correlacion entre las distancias genéticas y las topograficas.

Los resultados de la prueba de Mantle sugieren que existe una correlacion entre
la morfologia y la dieta, que indicaria que la dieta tendria una alta presion

selectiva sobre la morfologia dental.

Las coronas dentales de la tribu Papionini son homoplasicas, del mismo modo
que diversos caracteres craneofaciales, lo que provoca que la topografia dental

no sea un metodo util para realizar inferencias filogenéticas.

La distribucién de las especies actuales en base a la topografia dental sugiere
que la morfologia oclusal puede responder al consumo de alimentos alternati-

VOS.

La topografia dental de Papio angusticeps sugiere una dieta graminivora en el
molar superior y de consumidor de USOs en el molar inferior. Estos resultados
estarian de acuerdo con las reconstrucciones paleoambientales donde se docu-

menta.

La topografia dental de Papio izodi no ha arrojado resultados concluyentes,
debido a que se superpone con folivoros, explotadores de USOs y omnivoros.

En cualquier caso, se podria excluir la durofagia.

Latopografia dental de Papio robinsoni propone una dieta omnivora o folivora,
aunque algunos individuos pueden ser clasificados como comedores de USOs.
Estos resultados son consistentes con las reconstrucciones paleoambientales,
los trabajos de microdesgaste dental e isotOpicos y estan en desacuerdo con

otros trabajos morfologicos.
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17.

18.

19.

20.

21,

22,

23.

Conclusiones

La topografia dental de Parapapio broomi sugiere una dieta duréfaga, aunque
algunos individuos se encuentran dispersos y superpuestos a los omnivoros y
graminivoros. Estos resultados estan en desacuerdo con trabajos morfologicos

y parcialmente de acuerdo con los isotopicos.

La topografia dental de Parapapio jonesi sugiere una dieta duréfaga y princi-
palmente graminivora y de comedor de USOs en el molar inferior. Estos re-
sultados estan de acuerdo con los datos isotdpicos, morfoldgicos y de micro-

desgaste.

La topografia dental de Parapapio whitei es no concluyente, debido a la esca-

sez de individuos.

La topografia dental de Dinopithecus ingens propone una dieta alta en fibra
(graminivoria o explotador de USOs). Estos resultados son consistentes con
las reconstrucciones paleoambientales, los trabajos isotdpicos, morfoldgicos y

de microdesgaste.

La topografia dental de Gorgopithecus major sugiere una dieta principalmente
de explotador de USOs o graminivoro, con algunos individuos clasificados
como durofagos. Estos resultados estan parcialmente de acuerdo con las re-
construcciones paleoambientales, los patrones de microdesgaste y los trabajos

morfoldgicos.

La topografia dental de Procercocebus antiquus sitda a los individuos en una
posicion intermedia entre los comedores de USOs y los durofagos. Estos re-
sultados estan parcialmente de acuerdo con los estudios de microdesgaste, la

reconstruccion paleoclimatica y filogenética.

La topografia dental de Cercopithecoides williamsi sugiere una dieta duréfaga
en los molares superiores y una dieta basada en USOs o folivora en los molares
inferiores. Estos resultados estan parcialmente de acuerdo con el microdes-

gaste dental y los trabajos isotopicos.
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24,

25.

26.

27,

Conclusiones

La topografia dental de Theropithecus oswaldi darti se superpone a la mostrada
por Theropithecus gelada, sugiriendo una dieta graminivora. Estos resultados

son consistentes con los trabajos morfoldgicos, isotopicos y de microdesgaste.
La muestra de Theropithecus oswaldi oswaldi es escasa y poco concluyente.

Los patrones topogréaficos son capaces de advertir el cambio de dieta asociado
al cambio climético dentro de un mismo clado: Parapapio —anterior a los 2
Ma— muestra una dieta propia de zonas mixtas o boscosas; mientras que Papio
—posterior a los 2 Ma— muestra una dieta oportunista basada en fibra y asociada

a habitats abiertos.

El clado de Theropithecus no parece mostrar diferencias entre el taxon anterior
alos 2 Ma (T. o. darti) y el taxdn posterior (T. 0. oswaldi), lo que sugiere que
la graminivoria, y la morfologia asociada a esta, pudo adoptarse en una etapa
evolutiva temprana.
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Anexo 1: Base de datos

Anexo 2: Caracterizacion de la topografia dental en la tribu Papionini ac-

tual y evolucion del desgaste

Anexo 3: Caracterizacion de la topografia dental en Dinopithecus ingens y

Gorgopithecus major

Anexo 4: Caracterizacion de la topografia dental en géneros Papio, Para-

papio, Procercocebus, Cercopithecoides y Theropithecus
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