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Resumen

La distribucion de la hiena manchada se ha modificado de manera sustancial desde el
Pleistoceno hasta nuestros dias, de forma que aunque existen registros fdsiles de la presencia
de la especie en Eurasia a partir del Pleistoceno Inferior, en la actualidad su rango geografico se
restringe unicamente al continente africano. Circunscribiendo el drea de estudio a la Peninsula
Ibérica, Espana y Portugal cuentan con datos que prueban la presencia de hienas manchadas
(restos fdsiles de su esqueleto, coprolitos, marcas de mordeduras en los huesos acumulados en
sus cubiles, etc.) desde hace 800.000 YBP (Years Before Present) (Garcia, 2001; Garcia y
Arsuaga, 1999) hasta finales del Pleistoceno Tardio (Carrion et alii, 2001). Este estudio tiene
como finalidad profundizar en el conocimiento de las causas que pudieron haber provocado la
extincion de esta especie en el continente europeo, y en particular en la Peninsula Ibérica. Para
ello se analizara la influencia del clima en la distribucion y supervivencia de las poblaciones ibé-
ricas de C. crocuta durante el Pleistoceno Tardio.

Palabras clave: Crocuta crocuta, paleodistribucidn, cambio climatico, extincion, modelo de dis-
tribucion de especies.

Abstract

The spotted hyena geographic distribution has changed in the last 120.000 years from a broad
geographic range that covered the Palaeartic and the Palaeotropical regions to its current distri-
bution, restricted to the African continent. The presence of the species in the Iberian Peninsula
has been confirmed by fossil bones, coprolites, bite marks, bone accumulations, eftc., since
800.000 YBP (Years Before Present) (Garcia, 2001; Garcia y Arsuaga, 1999), to the end of the
Late Pleistocene (Carrion et alii, 2001). The specific aim of this paper is to explore the role of the
Pleistocene climatic changes in the geographic distribution of the species in Eurasia and partic-
ularly, their influence in the extinction of the Iberian spotted hyena populations.

Keywords: Crocuta crocuta, palaeodistribution, climatic change, extinction, species distribution
models.
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Influencia de los cambios climaticos en la extincion
de la hiena manchada (Crocuta crocuta Erxleben
1777) en la Peninsula Ibérica

Sara Varela'*, Jorge M. Lobo* y Jesus Rodriguez**

Introduccion

A finales del Pleistoceno Tardio se produjo un cambio glo-
bal en la estructura de las comunidades de mamiferos que
poblaban la mayoria de los continentes en ese momento
(Rodriguez, 2004). Un elevado numero de especies de
gran talla desaparecieron para siempre, mientras que otras
modificaron sus rangos geograficos, como es el caso de C.
crocuta (Werdelin y Solounias, 1991; Barnosky et alii,
2004). Este evento, conocido como la extincion de la mega-
fauna, ocurrio en diferentes oleadas, la ultima y mas inten-
sa de las cuales se ha datado hace unos 50.000-10.000
anos (MacPhee et alii, 2002; Koch y Barnosky, 2006). A
grandes rasgos, esta datacion coincide con dos eventos
singulares: el ultimo maximo glaciar (21.000 YBP) y la
expansion de Homo sapiens (datada en torno a los 50.000-
20.000 YBP, dependiendo del continente (Mellars, 2004)).
Por este motivo, la mayoria de los estudios que analizan
las extinciones de finales del Pleistoceno adoptan una o
ambas hipdtesis (cambio climatico y/o competencia con H.
sapiens) como los factores causales que han podido des-
encadenar este evento global (Miller et alii, 1999; Nogués-
Bravo et alii, 2008). En este articulo hemos utilizado las
condiciones climaticas de las localidades con presencia de
C. crocuta, tanto en el Pleistoceno Europeo como en la
actualidad (Africa), para crear un modelo que identifique las
areas con condiciones favorables para la presencia de la
especie en Europa. Este modelo lo hemos extrapolado en
el tiempo, para asi poder comprobar si la extincion de las
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poblaciones ibéricas de hiena manchada estuvo determi-
nada por una pérdida de habitat favorable como conse-
cuencia de los cambios climaticos de finales del
Pleistoceno.

Crocuta crocuta

La hiena manchada, junto con Hyena hyena, H. brunneay
Proteles cristatus, constituyen la familia Hyenidae, incluida
dentro del orden Carnivora (Mills y Hofer, 1998). Estas cua-
tro especies son los unicos hiénidos que han sobrevivido a
las grandes extinciones que afectaron a los mamiferos v,
en particular, a la diversa familia Hyenidae, durante el
Plioceno y el Pleistoceno (Werdelin y Solounias, 1991). La
hiena manchada es una especie carnivora de gran tama-
fo, cuyos individuos miden entre 95 y 150 cm y pesan
entre 45 y 80 Kg. (Mills y Hofer, 1998). La especie presen-
ta dimorfismo sexual (las hembras son mayores que los
machos), y vive en clanes de 3 a 80 individuos (dependien-
do de la densidad de presas). Estos clanes estan articula-
dos en base a una estructura jerarquica rigida, donde domi-
na una hembra alfa, con unos rangos “sociales” que se
heredan de generacion en generacion (Holekamp y Smale,
1991). La distribucion actual de esta especie se restringe al
continente africano, limitada al norte por el desierto del
Sahara, en el ecuador por los bosques humedos de la
cuenca del Congo, y en el sur por los ecosistemas desérti-
cos y mediterraneos de Sudéafrica (Mills y Hofer, 1998).

Los restos fdsiles del Pleistoceno y su paleodis-
tribucidén

La identificacion de los restos fosiles de hiena manchada no
estd exenta de la problematica habitual en taxonomia,
generada por la aplicacion de criterios arbitrarios no estan-
darizados para establecer las divisiones especificas o
subespecificas. En este sentido, se han propuesto varias
clasificaciones atendiendo al tamano de los individuos y a
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las proporciones relativas de sus elementos esqueléticos.
De este modo, en 1828, de Serres describid la subespecie
C. c. intermedia a partir del material fosil del yacimiento del
Pleistoceno Medio de Lunel-Viel, situado en Francia
(Serres y Jeanjean, 1828). Mas tarde, en 1832, Goldfuss
afade otra subespecie, C. c. spelaea, con la cual se identi-
ficarian los individuos de mayor tamafio que habitaron
durante el Pleistoceno Superior, bajo condiciones climaticas
mas severas (Goldfuss, 1832). Por otra parte, Turner propo-
ne una hipdtesis mas conservadora, sugiriendo obviar las
diferencias poblacionales e incluyendo a las hienas del
Pleistoceno europeo dentro de la especie C. crocuta
(Turner, 1984). Por ello, en los listados faunisticos de los
yacimientos euroasiaticos del Pleistoceno la presencia de
restos fosiles de hiena manchada puede aparecer registra-
da bajo diferentes nombres: C. crocuta (Aguirre et alii,
1990), C. c. intermedia (Blasco Sancho y Montes Ramirez,
1997), C. crocuta spelaea (Nagel et alii, 2004; Werdelin y
Solounias, 1991), C. crocuta praespelaea (Tchernov y
Tsoukala, 1997) o incluso como una especie diferente, C.
spelaea, clasificacion utilizada en por Soergel (1937), Musil
(1962) y Markova et alii (1995). Recientes estudios de ADN
antiguo demuestran que hubo flujo genético entre las pobla-
ciones africanas y euroasiaticas durante el Pleistoceno vy,
por este motivo, se ha sugerido que las diferencias anatémi-
cas existentes constituirian adaptaciones locales pero que
éstas no serian suficientes para concluir la existencia de
especies diferenciadas (Rohland et alii, 2005). A raiz de
estos nuevos datos, hemos estimado oportuno utilizar la
propuesta taxonoémica mas integradora, es decir, considerar
a la hiena manchada del Pleistoceno europeo como una
subpoblacion incluida dentro de la especie C. crocuta.

El registro fosil de la especie C. crocuta aparece distri-
buido tanto en la region Paleotropical como en la
Paleartica. En Europa, como ya se ha apuntado, el primer
registro de C. crocuta esta localizado en el nivel TDW4 de
Gran Dolina, Atapuerca (Burgos) y su datacion mas antigua
es de mas de 800.000 YBP (Garcia y Arsuaga, 2001). A
partir de este periodo, la presencia de la especie en
Eurasia se ha documentado en numerosos yacimientos
desde la Peninsula Ibérica hasta los Urales (Testu, 2006).
Para este estudio nos centraremos en los registros prove-
nientes de los ultimos 126.000 anos, periodo durante el
cual las poblaciones europeas de C. crocuta pasaron de
estar ampliamente distribuidas a extinguirse.

El cambio climatico
El cambio en las condiciones climaticas ha sido considera-
do un factor clave a la hora de explicar la distribucion geo-

gréfica de las especies. De hecho, en la literatura cientifica
abundan los articulos que relacionan la distribucion de las
especies y los patrones biogeograficos actuales con varia-
bles climaticas (Currie, 1991; Bowyer et alii, 1998; Geffen
et alii, 2004). Pero no sdlo la ecologia y la biogeografia
actual defienden la importancia de este factor, desde la
paleontologia también se recurre frecuentemente a las cri-
sis climaticas para explicar las extinciones o los cambios
faunisticos detectados en el registro fosil. De este modo, la
crisis Plio-Pleistocénica, la extincidon de la megafauna, o los
reemplazamientos de especies que se han producido en
los ecosistemas a lo largo del Pleistoceno han sido relacio-
nadas con cambios climaticos (Barry et alii, 2002; Cardoso,
1996; Coard y Chamberlain, 1999; Sommer y Benecke,
2005). En estos estudios se asume la existencia de dos
tipos de especies, especies propias de climas frios y espe-
cies propias de climas calidos, que responderian de mane-
ra contraria ante las oscilaciones climaticas. Este marco
conceptual es una simplificacion de la respuesta de las
especies al clima, como queda reflejado en los trabajos de
Stafford et alii (1999), Williams y Jackson (2007) y Stewart
(2008). En estos articulos se propone la individualidad en
la respuesta de cada especie ante las alteraciones climati-
cas, constatando la existencia de comunidades
Pleistocénicas sin analogos actuales y de distribuciones
compartidas que actualmente son disjuntas. De esta mane-
ra la respuesta de las especies a las oscilaciones climati-
cas no tiene por que ser simple, y la division en dos tipos
organismos (especies de clima frio y especies de clima
calido) parece una simplificacion extrema de la complejidad
real de los sistemas naturales.

En este trabajo nos proponemos estimar las posibilida-
des de que la extincion europea de la hiena manchada haya
sido provocada por los cambios climaticos del Pleistoceno.
Para ello, determinaremos, en primer lugar, el rango climati-
co de las hienas manchadas, basandonos tanto en los datos
de distribucion actual como en los datos disponibles para los
ultimos 126.000 afos (yacimientos con presencia de C. cro-
cuta). Posteriormente, construiremos un modelo orientado a
predecir su distribucion geogréfica potencial de acuerdo a
las condiciones climaticas de las localidades en que esta
especie esta o0 ha estado presente. El modelo asi generado
sera proyectado a 5 escenarios climaticos diferentes:
126.000 YBP, 42.000 YBP, 30.000 YBP, 21.000 YBP y el pre-
sente, a fin de comprobar las diferencias en la distribucion
climatica potencial de la especie en cada momento. Nuestra
argumentacion es que si los cambios climaticos han sido los
principales responsables de la extincion de C. crocuta en la
Peninsula Ibérica, la distribucion climatica potencial predicha
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por el modelo debe reducirse drasticamente en alguno de
los escenarios temporales (previsiblemente en el dltimo gla-
ciar, ya que fue en ese momento cuando las condiciones cli-
maticas se hicieron mas severas). Si, por el contrario, la
representacion geogréfica de su distribucion climatica poten-
cial permanece constante o poco variable a lo largo del tiem-
po, deberia descartarse una influencia directa y transcen-
dente del clima en la desaparicion de las poblaciones ibéri-
cas de hiena manchada.

Material

El listado de puntos de presencia actual de la especie en
Africa (Fig.1) se ha obtenido a partir de una busqueda
bibliografica, considerando aquellas publicaciones que
registran la presencia de la especie en una determinada
localidad o parque natural desde 1900 hasta el presente.
De esta forma, se han incluido puntos localizados fuera de
su distribucion actual, pero contenidos dentro de la distribu-
cion histdrica de la especie. Entendemos que la extincion
en época reciente de estas poblaciones esta principalmen-
te relacionada con el impacto que los seres humanos pue-
den haber causado en ciertos ecosistemas vy, por ello, cre-
emos que su inclusidn no desvirtia el andlisis sino que lo
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Fig. 1: Localizacion de los puntos de presencia actual e histdrica
de C. crocuta en Africa. Los datos de Chad (situados en los siste-
mas montanosos del interior del desierto del Sahara corresponden
a registros de poblaciones actualmente extinguidas). Este mapa
ha sido realizado a partir de los muestreos de campo de la IUCN
(Mills, G. y Hofer, H., 1998) y de los listados faunisticos de los par-
ques naturales africanos.

enriquece, afiadiendo registros que mejoran el conocimien-
to del rango climatico apto para la presencia de C. crocuta.

Las localidades del Pleistoceno Euroasiatico (n=79; ver
Fig. 2) fueron extraidas de una base de datos que recoge
citas bibliogréficas de presencia de la especie en la que se
incluyen mas de 400 registros. La seleccion de los yaci-
mientos ha seguido dos premisas fundamentales: primero,
el registro debia estar acompanado de una datacion fiable
(C14, Series de Uranio, etc.), y segundo, la datacion del
yacimiento debia ajustarse, con un error de +/- 3ky
(Nogués-Bravo et alii, 2008), a las ventanas temporales de
las simulaciones climaticas del modelo GENESIS 2.0. De
este modo, el numero de localidades incluidas para cada
escenario climatico es el siguiente: 9 para el maximo inter-
glaciar (126.000 YBP), 33 para 42.000 YBP, 27 para la
simulacion de 30.000 YBP y 10 para el dltimo maximo gla-
ciar (21.000 YBP).

Las variables climaticas consideradas han sido las gene-
radas por el modelo GENESIS 2.0 (Thompson y Pollard,
1995b), para cinco escenarios temporales diferentes:
126.000 YBP, 42.000 YBP, 30.000YBP, 21.000YBP y OYBP.
GENESIS 2.0 es un modelo de circulacion global que reali-
za simulaciones para predecir el clima de la Tierra, tanto en
el pasado como en el futuro. Se trata de un modelo comple-
jo, que se articula en torno a diferentes modelos subordina-
dos: un modelo para la circulacion atmosférica, otro para la
ocednica, ademas de modelos de suelo, de cobertura de

Fig. 2: Situacion de los yacimientos seleccionados en este estudio.
La inclusidn de un yacimiento en el analisis ha estado supeditada
al nivel de ajuste entre intervalo temporal de las dataciones publi-
cadas para el nivel con presencia de C. crocuta y los datos paleo-
climaticos. De este modo, se han escogido los yacimientos que se
aproximasen, dentro de una horquilla de +/-3000 anos, a las cua-
tro ventanas temporales de las simulaciones climaticas del mode-
lo GENESIS 2.0.: 126.000 Y.B.P. (@), 42.000 Y.B.P (A), 30.000
Y.B.P. (A) y 21.000 Y.B.P. (O)
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nieve/hielo y de vegetacion (Thompson y Pollard, 1995a;
Thompson y Pollard, 1995b). Los niveles de didxido de car-
bono en la atmdsfera se estipulan antes de generar cada
simulacion, de modo que durante el ultimo interglaciar
(126.000 YBP), el valor considerado de CO» en la atmdsfe-
ra fue de 345 ppm, mientras que para las simulaciones del
OIS 3y del OIS 2 se fijé en 200 ppm. (Persaram Batra, com.
pers.). Los resultados derivados del modelo GENESIS 2.0
coinciden de manera general con las estimaciones obteni-
das a partir de datos independientes provenientes de regis-
tros polinicos y macrofdsiles vegetales (Kaspar et alii, 2005).
Toda la informacion bioldgica y climatica se halla en formato
digital utilizando un sistema de cuadriculas (o formato raster)
con una resolucion de dos grados.

Analisis y modelizacién

Las variables utilizadas para elaborar el modelo han sido:
evapotranspiracion real, precipitacion anual, precipitacion
maxima (mensual), precipitacidon minima (mensual), tempe-
ratura media anual, temperatura maxima (mensual) y tem-

peratura minima (mensual). Para extraer la informacion
sobre los valores climaticos de los puntos de presencia de
la especie en los diferentes escenarios temporales, se uti-
lizo el software Idrisi Kilimanjaro (Clark Labs, 2003), expor-
tando la informacidn de cada pixel a una matriz de datos en
Statistica v. 7 (Statsoft, 2001). Los datos climaticos de
todas las localidades de presencia sirvieron para calcular el
rango de condiciones en el que la especie estd o estuvo
presente para cada una de las variables consideradas.
Esta sencilla aproximacion (Busby, 1986), busca predecir la
distribucion potencial de la especie respecto a las variables
utilizadas (Guisan y Zimmermann, 2000; Beaumont et alii,
2005), asumiendo que las localidades de presencia refle-
jan, al menos parcialmente, las condiciones climaticas ido-
neas para la supervivencia de la especie.

Una vez estimadas las condiciones climaticas favora-
bles para la presencia de la especie y construido el mode-
lo, éste fue proyectado en los diferentes escenarios clima-
ticos del Pleistoceno y el presente (126.000, 42.000,
30.000, 21.000 y 0 Y.B.P.).

Fig. 3: Resultados de la proyeccion del modelo en los diferentes escenarios climaticos. a) 126.000 Y.B.P.; b) 42.000 Y.B.P.; ¢) 30.000 Y.B.P,;
d) 21.000 Y.B.P. y e) clima actual. En los mapas, la distribucion predicha por el modelo para la Peninsula Ibérica aparece resaltada en color
negro. Como se puede observar en la figura, a pesar de las oscilaciones climaticas que sufrié Europa durante el Pleistoceno Superior, C.
crocuta contd siempre con condiciones ambientales favorables para su supervivencia en de la Peninsula Ibérica.
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Resultados y discusion

Si observamos la representacion geografica de los valores
climaticos obtenidos para las localidades con registros de
C. crocuta durante los ultimos 126.000 afios (Fig. 3), pode-
mos comprobar que la distribucion climatica potencial de la
especie cubre el total de la Peninsula Ibérica en cada uno
de los escenarios temporales estudiados. Es decir, que
desde el inicio del Pleistoceno Superior (el maximo inter-
glaciar, escenario “a”: 126.000 YBP) hasta el presente
(Escenario “e”: 0YBP), la hiena manchada parece haber
contado siempre con condiciones climaticas similares a las
gue experimenta o ha experimentado en algun otro perio-
do. Cabe destacar que durante el maximo glaciar
(Escenario “d”: 21.000YBP) la distribucion potencial predi-
cha se restringe en el norte de Europa pero que, sin embar-
go, en ese mismo momento la Peninsula Ibérica aparece
como climaticamente favorable para la especie, por lo que
podria haber constituido un refugio para las poblaciones de
C. crocuta europeas. De este modo, a pesar de la oscila-
cion ciclica de las temperaturas (desde un periodo calido a
uno extremadamente frio y, de nuevo, a uno calido) que ha
sufrido la Peninsula Ibérica en los ultimos 120.000 anos, el
area potencialmente habitable por la hiena no disminuye en
ningun momento. Estos resultados descartan que los cam-
bios climaticos hayan sido la causa principal y determinan-
te capaz de explicar la extincion de esta especie en la
Peninsula Ibérica e incluso en Europa.

La desaparicion de un habitat apropiado es una de las
principales hipdtesis que se manejan para explicar la extin-
cion de megafauna al final del Pleistoceno (Koch y
Barnosky, 2006). Recientemente Nogués-Bravo et alii
(2008) aplicaron un proceso de modelizacion relativamen-
te similar al utilizado en este trabajo para el caso de mamut
lanudo (Mamuthus primigenius). Los resultados de esos
autores sugieren que, a diferencia de lo que se observa
para la hiena manchada, el cambio climatico jugd un papel
importante en la extincion del mamut lanudo. A expensas
de realizar un estudio sobre la influencia de los distintos
métodos de modelizacion en el papel diferencial asignado
a los procesos antrdpicos o climaticos, parece que la extin-
cion de megafauna seria un fendmeno complejo, en el que
los distintos factores implicados (cambio climatico, deses-
tructuracion de la comunidades bioldgicas, influencia antro-
pica...) pueden haber pesado de manera diferente para
cada especie. Nuestra opinion es que, para entender la
extincion de la megafauna se precisa una aproximacion
detallada capaz de analizar individualmente la respuesta
de cada especie y los factores que han determinado su
extincidn o supervivencia.

Conclusiones

Las proyecciones de nuestro modelo para los diferentes
escenarios climaticos del Pleistoceno indican que la
Peninsula Ibérica ha contado siempre con condiciones cli-
maticas a priori favorables para la presencia de la especie.
De este modo, las oscilaciones climaticas que sufrid el con-
tinente europeo durante el Pleistoceno no parecen haber
sido el principal factor causal capaz de explicar la extincion
de esta especie, por lo que se debera seguir indagando en
las razones Uultimas de la desaparicion de las poblaciones
mas septentrionales de C. crocuta.
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